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La connectivité fonctionnelle est reconnue pour altérer la fréquence des rencontres entre les 
individus et potentiellement affecter les coûts en lien avec la recherche de partenaires sexuels. 
La structure du paysage peut conséquemment engendrer de la variation dans le succès 
reproducteur des individus et par le fait même, modifier les opportunités de sélection sexuelle. 
Le but de cette étude était d’identifier l’influence de la structure du paysage sur les patrons de 
paternités hors couple (EPP) chez l’Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor), un insectivore 
aérien en déclin depuis environ 30 ans au Québec. Plus précisément, il était question d’évaluer 
l’importance relative de la disponibilité spatiotemporelle des partenaires potentiels, de la 
perméabilité de l’environnement aux mouvements, des caractéristiques individuelles, et des 
interactions entre certaines de ces variables sur la probabilité qu’un mâle fertilise une femelle, 
sur le nombre de mâles hors couple ayant fertilisé une femelle et enfin, sur le nombre de 
jeunes hors couple produits par une femelle. Pour se faire, une approche spatialement explicite 
basée sur la théorie des circuits a été employée. La collecte de données s’est faite sur 8 saisons 
de reproduction au sein d’un réseau de 40 fermes (10 nichoirs/ferme) situé le long d’un 
gradient d’intensification agricole de manière à ce que les individus se retrouvent dans des 
conditions socioécologiques contrastées.  
 
 
Selon les résultats obtenus, la densité de partenaires potentiels non locaux (i.e. hors ferme, 
mais au sein d’un rayon de 15 km) a eu un effet négatif sur la probabilité que deux individus 
produisent des jeunes hors couple, probablement à cause de l’effet de dilution entre 
compétiteurs. Cette même variable a également induit une augmentation du nombre de pères 
hors couple non locaux et de leurs jeunes dans une couvée donnée, mais seulement lorsque la 
résistance aux déplacements était faible. La densité locale a pour sa part eu l’effet inverse, ce 
qui laisse penser que les femelles auraient tendance à se contenter de leurs voisins immédiats 
quand les coûts de recherche dans le paysage sont trop élevés en comparaison à ce qui est 
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disponible à proximité. Quant aux caractéristiques individuelles, leurs effets semblent 
négligeables à l’exception faite de la charge parasitaire moyenne des mâles locaux, laquelle 
pousserait les femelles à chercher des mâles en dehors de la ferme lorsqu’elle est élevée. Ce 
facteur ne représente toutefois pas seulement un indice potentiel de la qualité des jeunes 
produits par ces mâles, mais aussi un risque direct de transmission de parasites lors de 
copulations hors couple. Somme toute, il semble que les patrons de EPP soient davantage 
affectés par les variables du paysage que par la morphologie et la condition physique des 
individus. Ces découvertes sont d’un intérêt particulier puisque la compréhension des effets de 
l’écologie sur les paternités hors couple est essentielle pour une meilleure connaissance de la 
sélection sexuelle, des stratégies d’appariement et par le fait même, des processus évolutifs. 
De plus, identifier le rôle joué par le paysage dans les stratégies sexuelles pourrait aider à 
élaborer des plans de conservation appropriés pour les espèces dont le déclin est attribuable à 
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La mobilité des organismes joue un rôle primordial dans de nombreux processus écologiques, 
tels que la sélection d’habitats, le flux de gènes et la dynamique des populations (Bélisle, 
2005; Collinge, 1996; Manel et al., 2003). Les raisons pouvant pousser un animal à se 
mouvoir sont nombreuses. Parmi les plus communes, on retrouve notamment la quête de 
nourriture, de territoires, d’abris ou de partenaires sexuels, la migration, la dispersion, de 
même que l’évitement de la compétition et de la prédation (Fahrig, 2007; Jonsen et Taylor, 
2000). Quel que soit l’objectif du déplacement, il est toutefois peu probable que toutes les 
routes pour y arriver s’équivalent. Certains trajets peuvent faciliter ou nuire au succès, à la 
longueur et à la durée des mouvements, et ce à différents degrés d’intensité (Taylor et al., 
1993). Le passage au sein d’habitats ne dépend donc pas uniquement de la capacité des 
organismes à se mouvoir, mais aussi des caractéristiques de l’environnement qui doit être 
traversé (Ferreras, 2001; Tischendorf et Fahrig, 2000b). Ces caractéristiques comprennent la 
composition du paysage, soit les différents types de couverts retrouvés et leur proportion 
respective, ainsi que la configuration, illustrée par la forme et la disposition des éléments du 
paysage dans l’espace. 
 
 
Le degré auquel un paysage facilite ou gêne le mouvement entre des parcelles de ressources 
est appelé connectivité (Taylor et al., 1993). Il s’agit d’un concept d’écologie du paysage, une 
discipline dont l’un des objectifs principaux est d’expliquer comment les processus et patrons 
écologiques émanent de la composition et de la configuration des parcelles d’habitat dans une 
aire donnée (Wiens et al., 1993). La connectivité peut être employée dans un contexte 
structurel ou fonctionnel. La connectivité structurelle correspond à la continuité ou au degré de 
liaison physique entre des éléments d’intérêt du paysage (With et al., 1997). Par opposition, la 
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connectivité fonctionnelle est associée à la facilitation de processus écologiques et tient 
compte des réponses comportementales face à divers éléments du paysage. Elle couvre les 
situations où un animal s’aventure dans un environnement non favorable où il pourrait 
encourir un risque de mortalité plus élevé, afficher des patrons de déplacements différents et 
franchir des barrières (Bélisle, 2005; Tischendorf et Fahrig, 2000b). La structure du paysage 
peut ainsi influencer les individus et, par le fait même, générer des patrons comportementaux 
(Bélisle, 2005). La connectivité structurelle peut parfois être synonyme de connectivité 
fonctionnelle dans le cas où un animal ne se déplace que dans son habitat préférentiel sans 
traverser les limites entre l’habitat et la matrice non favorable, ou s’il peut facilement traverser 
cette zone avec succès (Tischendorf et Fahrig, 2000b). Inversement, des habitats peuvent être 
reliés structurellement, mais ne pas l’être fonctionnellement (With et al., 1997). Par exemple, 
des parcelles peuvent être physiquement reliées par corridor trop long ou trop étroit pour y 
permettre le passage d’une espèce (Tischendorf et Fahrig, 2000b). 
 
 
Tel qu’exposé ci-haut, la connectivité fonctionnelle est une notion variable spécifique au 
contexte, au paysage et à l’espèce étudiée (Adriaensen et al., 2003; Jonsen et Taylor, 2000; 
Tischendorf et Fahrig, 2000b). De plus, la connectivité est influencée par la réponse 
comportementale d’un animal donné à la structure du paysage à différentes échelles spatiales 
(Bélisle et St. Clair, 2001; Jonsen et Taylor, 2000). L’étendue du paysage étudié est par 
conséquent déterminée par l’ampleur de l’utilisation et des mouvements effectués par les 
organismes d’intérêt (Tischendorf et Fahrig, 2000a). Il est essentiel de connaître le processus 
écologique en lien avec les déplacements pour bien identifier l’échelle spatiale à laquelle on 





1.1 Structure du paysage et reproduction 
 
 
En définissant la répartition spatiale des ressources par la composition et la configuration des 
mosaïques d’habitats, la structure du paysage module par le fait même la disponibilité des 
partenaires sexuels. Comme la distribution spatiotemporelle de ces derniers affecte la 
probabilité de rencontre, et conséquemment le succès des comportements qui mènent à la 
reproduction (Westneat et Mays, 2005), le temps et les efforts nécessaires pour trouver des 
partenaires dépendent en partie de la connectivité. Les coûts associés à la recherche de 
partenaires sont donc étroitement liés au paysage, puisque celui-ci modère l’accès aux 
individus du sexe opposé (Bain et al., 2014). Or, ces coûts sont considérés comme étant des 
éléments déterminants pour la sélection sexuelle et les stratégies d’appariement. La « qualité » 
des partenaires potentiels parmi lesquels un individu peut choisir de s’accoupler est 
susceptible d’être plus variable lorsque de nombreuses options sont disponibles (Brouwer et 
al., 2014; Taff et al., 2013). Si le nombre de partenaires potentiels est faible, ceux-ci risquent 
d’être de moindre qualité, compatibilité ou diversité génétique (Formica et Tuttle, 2009). 
Ainsi, les facteurs écologiques qui structurent l’utilisation de l’habitat peuvent imposer des 
contraintes sur la sélection sexuelle et modifier la variance dans le potentiel des individus 
d’engendrer une progéniture et ce, indépendamment de leur phénotype (Taff et al., 2013). En 
d’autres termes, l’accessibilité aux partenaires sexuels pourrait engendrer une variance du 
succès reproducteur et influencer les opportunités de sélection et l’évolution des stratégies et 
systèmes d’appariement (Formica et Tuttle, 2009; Sardell et al., 2010). 
 
 
1.1.1. Variables d’intérêt 
 
 
Les coûts occasionnés par la structure du paysage lors de la recherche de partenaires sexuels 
peuvent prendre plusieurs formes. En effet, le paysage peut altérer le choix de partenaires en 
affectant la distribution spatiale et temporelle de ces derniers, mais aussi le coût des incursions 
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en lien avec la perméabilité de l’environnement aux mouvements (Dunn et Whittingham, 
2007; Jennions et Petrie, 2007; Norris et Stutchbury, 2001; Sardell et al., 2010). Par exemple, 
une forte densité favorise les interactions entre individus (Formica et Tuttle, 2009), ce qui 
induit davantage d’opportunités d’accouplement à moindre coût (Crowley et al., 1991; 
Jennions et Petrie, 2007; Tinghitella et al., 2015; Westneat et al., 1990). Intuitivement, trouver 
un membre du sexe opposé est plus aisé dans une situation où les individus sont nombreux sur 
un même territoire. Cependant, la fréquence des rencontres ne dépend pas uniquement de la 
densité, mais aussi de la connectivité (Brouwer et al., 2014). Les coûts de recherche peuvent 
augmenter lorsque les types de milieux franchis par un animal qui explore le paysage 
engendrent des patrons de mouvements altérés et modifient les coûts de déplacement 
(Bonduriansky, 2001; Gibson et Langen, 1996; Janetos, 1980; Jennions et Petrie, 2007; 
Westneat et Mays, 2005). Ces derniers ne sont pas entièrement définis par la distance 
euclidienne parcourue, mais aussi par les obstacles, les zones non favorables ou les frontières 
territoriales à traverser. De plus, ces déplacements peuvent potentiellement augmenter les 
risques de prédation encourus, ce qui s’ajoute aux coûts énergétiques inhérents au 
comportement de recherche et limite possiblement les excursions des individus en quête de 
copulations (Bain et al., 2014; Bonduriansky, 2001; Crowley et al., 1991; Gibson et Langen, 
1996; Jennions et Petrie, 2007; Kempenaers et al., 1999).  
 
 
Parmi les paramètres qui affectent les coûts de recherche, la condition physique des individus 
a aussi un rôle à jouer. L’état physiologique est d’une grande importance pour la 
compréhension du comportement, puisqu’il fait varier la connectivité entre les individus pour 
un paysage donné. Ce facteur détermine la probabilité de quitter la localisation initiale, la 
distance parcourue, la probabilité de traverser des obstacles entre différents types de couverts 
et le niveau de tortuosité du déplacement (Bélisle, 2005; Fahrig, 2007). Certains individus 
pourraient subir des coûts de déplacement plus élevés dus à leur condition physique, ce qui 
affecterait leur comportement de recherche puisque théoriquement, ils devraient être moins 
sélectifs à mesure que les coûts augmentent (Crowley et al., 1991; Real, 1990). De fait, les 
individus en moins bonne condition devraient allouer plus de temps et d’énergie à leur 
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maintenance plutôt qu’à la recherche de partenaires (Dunn et Whittingham, 2007). De plus, 
Stutchbury et al. (2005) souligne l’importance potentielle des caractéristiques individuelles 
pour le succès de fertilisation en ce sens qu’un mâle attirant se verrait plus rarement refuser 
des copulations. Peu importe leur nature, les coûts de la recherche de partenaires sexuels 
peuvent avoir des conséquences considérables sur les opportunités d’accouplement, 
particulièrement chez les espèces qui sélectionnent plusieurs partenaires comme c’est le cas 
avec la polyandrie génétique. 
 
 
1.2 Polyandrie génétique 
 
 
Grâce aux techniques moléculaires modernes de profilage d’ADN, force est de constater que 
les stratégies reproductives des femelles peuvent rarement être déterminées par de simples 
observations sur le terrain. À travers de nombreux taxons, celles-ci s’accouplent avec plusieurs 
partenaires au cours d’une même saison de reproduction, la plupart du temps à notre insu 
(Griffith et al., 2002; Zeh et Zeh, 2001). Bien que très répandu, ce phénomène est 
particulièrement notable chez les oiseaux socialement monogames, pour lesquels moins de 
25% des espèces étudiées à ce jour sont véritablement monogames (Griffith et al., 2002). Ce 
système d’appariement est le plus commun chez les oiseaux, mais il impose des contraintes 
quant à la disponibilité des partenaires sociaux, ce qui peut occasionner la formation de 
couples plus ou moins compatibles (Moller, 1992; Whittingham et Dunn, 2010). Pour 
contourner cette limitation, les femelles peuvent recourir à ce qu’on appelle la polyandrie 
génétique (Whittingham et Dunn, 2010). Plusieurs études ont montré que les femelles copulent 
parfois avec des mâles autres que leur partenaire social, ce qui peut résulter en des paternités 
hors couple (EPP). Les copulations hors couple (EPC) constituent un élément majeur des 
systèmes d’appariement chez les oiseaux et sont répandues chez plusieurs espèces (Griffith et 
al., 2002; Lifjeld et Robertson, 1992; Stapleton et al., 2007). En effet, la polyandrie génétique 
est régulière dans 86% des espèces de passereaux pour 130 étudiées (Griffith et al., 2002). 
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1.2.1. Modèle d’étude 
 
 
L’Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor), est un excellent modèle d’étude pour la 
polyandrie génétique puisqu’elle possède l’un des taux de paternités hors couple les plus 
élevés chez les oiseaux monogames (Dunn et al., 1994; Dunn et Whittingham, 2005). On 
retrouve en général des jeunes hors couple (EPY) dans 80% des couvées et environ 50% des 
jeunes d’une population sont issus de paternités hors couple chez cette espèce (Dunn et al., 
1994; Kempenaers et al., 2001; Lessard et al., 2014; Lifjeld et al., 1993; Whittingham et 
Dunn, 2001). De plus, la biologie de ce petit passereau est bien connue, les individus sont 
faciles à attraper et à manipuler, ils se reproduisent volontiers dans des nichoirs artificiels et 
peuvent être dérangés quotidiennement sans risquer l’abandon de la nichée (Jones, 2003). La 
grande mobilité de l’Hirondelle bicolore en fait également un bon modèle pour étudier 
l’influence à grande échelle de la structure du paysage sur l’écologie d’une espèce (Kotliar et 
Wiens, 1990). Les femelles sont reconnues pour passer un temps considérable éloignées de 
leur nid avant la période de ponte (Dunn et al., 1994; Westneat et Mays, 2005). Le jour, elles 
s’éloignent occasionnellement (jusqu’à 10 km) et parcourent ainsi une très grande surface, ce 
qui leur donne l’opportunité de fréquenter de nombreux membres du sexe opposé (Dunn et 
Whittingham, 2005; Stapleton et Robertson, 2006). Il est difficile d’interpréter ces incursions 
comme faisant partie d’une tactique de reproduction, mais des observations suggèrent 
toutefois que la fonction primaire de ces déplacements est la recherche de partenaires 
(Westneat et Stewart, 2003). Selon la littérature, la distance franchie lors de la quête de 
partenaires semble jouer un rôle important en regard des patrons de EPP. Par exemple, chez le 
Mérion superbe (Malurus cyaneus), le nombre de mâles ayant fécondé des œufs dans une 
même couvée augmente avec la distance parcourue par les femelles en dehors de leur territoire 
(Double et Cockburn, 2000). Dans le même ordre d’idées, Westneat & Mays (2005) ont trouvé 
que les mâles éloignés engendraient davantage de EPY, indiquant que les individus se 
rencontrent au-delà des patrons de proximité déterminés par leur territoire. D’autre part, les 
femelles qui doivent voyager plus loin pour acquérir une ressource éparse ont plus de chances 
de rencontrer des mâles hors couple (Reyer et al., 1997). Ceci risque de s’appliquer à 
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l’Hirondelle bicolore du fait qu’elle se reproduit au printemps alors que les insectes ne sont 
pas encore abondants et qu’elle base principalement ses décisions de reproduction en début de 
saison sur l’apport alimentaire (Winkler et Allen, 1995). 
 
 
1.2.2. Bénéfices des EPP chez l’Hirondelle bicolore 
 
 
Les bénéfices des EPC apparaissent évidents pour les mâles : transmettre leurs gènes sans 
avoir à investir dans les soins parentaux. Néanmoins, les raisons pour lesquelles les femelles 
s’y adonnent sont moins bien comprises. Dans le cas de l’Hirondelle bicolore, il est possible 
que les EPP soient un moyen de contourner le choix initial du mâle : comme il s’agit d’un 
nicheur de cavité secondaire (Lifjeld et al., 1993), les sites de nidifications sont une ressource 
limitante pour laquelle la compétition est féroce (Barber et al., 1998). La priorité des femelles 
pourrait donc être de trouver une cavité sans tenir compte des caractéristiques du mâle déjà 
présent (Barber et al., 1998) ; ce dernier étant le premier à s’établir sur le site de nidification 
(Rendell et Robertson, 1990; Winkler et al., 2011). Par ailleurs, les EPC fourniraient à la 
femelle des avantages génétiques. En effet, le taux de paternité multiple élevé chez 
l’Hirondelle bicolore (44% des couvées ayant 3 pères ou plus (Dunn et al., 1994)) suggère que 
la fertilisation d’une couvée par plusieurs mâles est bénéfique pour l’aptitude phénotypique 
des mères (Dunn et al., 2009; Kempenaers et al., 1999; Whittingham et al., 2006). Les 
avantages que la femelle hirondelle tire des EPP doivent nécessairement être de nature 
génétique, car elle ne reçoit pas de bénéfices directs (ex : soins parentaux) ; les mâles EP ne 
contribuent que par leur sperme (Dunn et al., 1994; Kempenaers et al., 1999; Lifjeld et al., 
1993). Cependant, aucune des hypothèses en ce sens n’a été clairement supportée. Par 
exemple, la théorie des bons gènes, qui veut que les femelles jaugent la qualité génétique des 
mâles en se basant sur leur phénotype pour transmettre des « bons gènes » à leur progéniture 
(Griffith et al., 2002), a été testée à maintes reprises sans discerner d’effet (Barber et al., 1998; 
Dunn et al., 2009, 1994; Kempenaers et al., 1999), mis à part sous certaines conditions 
environnementales (O’Brien et Dawson, 2007). On compte également l’hypothèse de la 
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diversité génétique, pour laquelle les avis sont plutôt mitigés (Bitton et al., 2007; Dunn et al., 
1994; Kempenaers et al., 1999; Lifjeld et al., 1993). Cette hypothèse décrit que les femelles 
tentent de maximiser la diversité génétique entre leurs jeunes en s’accouplant avec plusieurs 
mâles sans nécessairement connaître leur niveau de similarité génétique (Griffith et al., 2002). 
La compatibilité génétique a pour sa part reçu davantage d’appui (Kempenaers et al., 1999; 
Stapleton et al., 2007; Whittingham et al., 2006). Selon cette hypothèse, les femelles 
cherchent à maximiser leur compatibilité génétique avec les pères de leur nichée en se basant 
sur des indices phénotypiques pour évaluer le degré de similarité (Griffith et al., 2002). La 
compétition spermatique et l’assurance contre l’infertilité ont quant à elles été rejetées (Dunn 
et al., 2009; Kempenaers et al., 1999; Lifjeld et al., 1993; Whittingham et Dunn, 2001). Les 
femelles ne viseraient donc pas à favoriser la compétition entre les spermatozoïdes de leurs 
partenaires ni à s’assurer contre le risque que le mâle social soit infertile (Griffith et al., 2002). 
Quoi qu’il en soit, les coûts substantiels de la recherche de partenaires suggèrent que les 
bénéfices indirects doivent être importants. 
 
 
1.2.3. Coûts des EPP chez l’Hirondelle bicolore 
 
 
Jusqu’à présent, la plupart des études se sont penchées sur les bénéfices des reproductions hors 
couple pour les femelles et très peu sur les coûts, particulièrement en termes de temps et 
d’énergie alloués à la recherche de partenaires (Dunn et Whittingham, 2007). Pourtant, ces 
derniers sont importants puisque le ratio coûts-bénéfices influence probablement l’occurrence 
et la fréquence des EPC (Dunn et Whittingham, 2007; Westneat et Stewart, 2003). Chez les 
espèces où les femelles contrôlent les copulations, les meilleures hypothèses pour expliquer 
l’évolution des EPP sont celles qui portent sur les coûts et bénéfices aux femelles (Lifjeld et 
al., 1993). Or, c’est le cas chez l’Hirondelle bicolore, puisque les femelles sont non seulement 
reconnues pour solliciter des EPC (Venier et al., 1993), mais également pour contrôler leur 
occurrence via la sélection et le rejet actif des partenaires (Lifjeld et Robertson, 1992). Les 
femelles Hirondelle bicolore affichent des préférences en ce qui a trait aux partenaires sexuels 
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et n’engagent pas des EPC avec n’importe quel mâle (Dunn et Whittingham, 2007). Elles ne 
sont pas des cibles passives d’insémination (Dunn et al., 1994). L’importance du choix actif 
fait par les femelles se reflète dans la constance des taux de EPP à travers les études et les 
années (Dunn et al., 1994; Kempenaers et al., 1999).  
 
 
En général, les coûts associés aux EPC peuvent inclure un risque de blessures, de désertion ou 
de perte des soins parentaux par le mâle (Westneat et al., 1990). Chez certaines espèces, la 
polyandrie génétique peut même être le résultat du harcèlement lorsqu’il est moins coûteux 
d’accepter la copulation que de résister. Si l’on se fie aux observations, il n’en va pas de même 
avec l’Hirondelle bicolore (Dunn et al., 2009; Venier et al., 1993). Aucun comportement 
agressif de la part du mâle social ou des mâles EP n’a été observé et la désertion du nid est 
trop risquée vu la forte compétition pour les cavités (Venier et al., 1993). De plus, les femelles 
qui engagent des EPC ne subissent en apparence pas de coûts en ce qui a trait aux soins 
parentaux procurés par le père social (Kempenaers et al., 1998; Lifjeld et al., 1993; 
Whittingham et al., 1993). La copulation avec plusieurs mâles est donc principalement 
coûteuse en temps et en énergie, de même qu’en risque de prédation ou de contraction de 
parasites et de maladies (Kempenaers et al., 1999). Encore une fois, cela fait de l’Hirondelle 
bicolore un modèle approprié pour étudier la relation entre les coûts de recherche induits par le 
paysage et la condition physique des individus sur les patrons de paternités hors couple. 
 
 
1.3 Importance d’un cadre spatial approprié dans l’étude des EPP 
 
 
La distribution spatiotemporelle des partenaires sexuels est souvent citée comme un facteur 
qui influence la fréquence des EPP (Moore et al., 1999; Westneat et Mays, 2005). En effet, 
une densité élevée d’individus reproducteurs favorise les interactions entre individus 
conspécifiques (Formica et Tuttle, 2009), ce qui implique davantage d’opportunités 
d’accouplement, et par conséquent, une augmentation dans le taux de EPP (Westneat et al., 
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1990). À l’inverse, une faible connectivité fonctionnelle est reconnue pour nuire à la poursuite 
des EPP, comme c’est le cas en milieu fragmenté pour certaines espèces forestières (Norris et 
Stutchbury, 2002). Cependant, la plupart des études qui ont mesuré l’influence de la structure 
du paysage et de la disponibilité spatiotemporelle des partenaires sur la distribution spatiale ou 
la probabilité d’occurrence des EPC ont trouvé des effets contradictoires ou négligeables de 
ces facteurs (Sardell et al., 2010; Westneat et Mays, 2005). Par exemple, chez le Carouge à 
épaulettes (Agelaius phoeniceus) et le Bruant à gorge blanche (Zonotrichia albicollis), les taux 
de EPP augmentent avec la densité locale d’individus (Formica et Tuttle, 2009; Westneat et 
Mays, 2005), alors qu’il n’en va pas de même pour l’Hirondelle bicolore (Conrad et al., 2001; 
Dunn et al., 1994; Kempenaers et al., 1999). Ce dernier résultat pourrait être attribuable à une 
échelle spatiale inadéquate du fait que certaines hirondelles femelles vont chercher des 
partenaires loin de leur nid (Kempenaers et al., 1999; Stapleton et Robertson, 2006). Il se peut 
donc qu’elles soient affectées par la densité d’individus dans la zone qu’elles fréquentent lors 
de leurs déplacements et non pas seulement à l’échelle du voisinage comme cela semble le cas 
chez le Bruant à gorge blanche (Formica et Tuttle, 2009). Comme de fait, en étudiant les 
déterminants du succès reproducteur des mâles Hirondelle bicolore, Lessard et al. (2014) ont 
détecté un effet positif de la densité à l’échelle du paysage sur le nombre d’EPY produits. 
L’absence d’effet de la densité dans les autres articles pourrait également être due à des aires 
d’études trop petites pour que les territoires soient séparés par des habitats non favorables ou 
de grandes distances (Dunn et Whittingham, 2007; Sardell et al., 2010; Westneat et Mays, 
2005). En effet, peu d’études utilisent des populations soumises à des conditions 
socioécologiques contrastées à l’échelle du paysage (Garcìa-Navas et al., 2015). Pourtant, il 
est important de comprendre l’éventail des réponses comportementales dans des contextes de 
paysages et de densités variés (Fraser et Stutchbury, 2004). En général, il existe peu de 
variation écologique au sein des populations, ce qui rend l’analyse de l’association entre les 





1.4 Approche méthodologique 
 
 
Malgré plus de 30 ans de recherche, peu de patrons expliquant la variation intraspécifique des 
EPP ont été identifiés (Brouwer et al., 2014; Griffith et al., 2002). Cerner les facteurs 
écologiques qui affectent cette stratégie reproductive reste à ce jour un défi majeur en écologie 
comportementale et biologie évolutive (García-Navas et al., 2014). Il est donc d’un grand 
intérêt de mettre en relation les patrons de EPP dans les populations animales sauvages avec 
les caractéristiques physiques et la distribution spatiale des pères génétiques. En effet, cela 
permettrait de comprendre les mécanismes et contraintes qui forment les EPP et, de ce fait, la 
variance du succès reproducteur et les opportunités pour la sélection sexuelle (Sardell et al., 
2010). Dans le but de rectifier les lacunes précédemment décrites dans la littérature, la 
présente étude utilise des données récoltées pendant huit saisons de reproduction sur une vaste 
aire d’étude comportant diverses conditions environnementales contrastées où les individus 
étaient parfois séparés par de longues distances ou des zones d’habitat non favorables. Ce 
système composé d’un réseau de 400 nichoirs répartis sur 40 fermes est situé dans le Sud du 




En ce qui a trait aux variables du paysage, le cadre spatial dans lequel les comportements hors 
couple ont lieu est rarement modélisé de manière explicite et ce, malgré le fait que 
l’occurrence des EPP dépend fort probablement des circonstances qui affectent le moment et 
la fréquence des rencontres entre les individus (García-Navas et al., 2014; Schlicht et al., 
2015; Taff et al., 2013). Pourtant, l’importance des déplacements est reconnue pour de 
nombreux processus écologiques (sélection d’habitats, flux de gènes, viabilité des 
populations), même si peu est connu à propos de l’influence du paysage sur ces mouvements 
(Bélisle, 2005). Aucun consensus n’est établi concernant la méthode de mesure de la 
connectivité fonctionnelle (Tischendorf et Fahrig, 2000a, 2000b). De ce fait, une multitude de 
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moyens sont employés pour quantifier cette variable d’importance, dont certains comportent 
des lacunes majeures. 
 
 
1.4.1. Mesures traditionnelles de connectivité 
 
 
Les systèmes d’information géographiques (SIG) sont abondamment utilisés pour caractériser 
la structure du paysage et la connectivité structurelle à l’aide de mesures classiques comme la 
densité de bordures, le nombre de parcelles et la distance entre les parcelles (Desrochers et al., 
2011; McGarigal et Marks, 1995). Cette approche est toutefois questionnable, car tel que 
mentionné précédemment, la connectivité structurelle équivaut rarement à la connectivité 
fonctionnelle. Non seulement elle ignore les attributs comportementaux de l’organisme étudié, 
mais elle omet aussi le fait que le paysage de référence n’est pas fixe vu qu’il change à mesure 
que l’animal progresse dans l’environnement (Desrochers et al., 2011).  
 
 
D’autres critiques peuvent être attribuées à ces métriques statiques, dont le fait qu’elles 
peuvent négliger des obstacles aux mouvements et ne tiennent généralement pas compte de 
l’anisotropie, ce qui génère des complications pour l’étude des mouvements effectués par un 
animal (Bélisle et St. Clair, 2001; Bélisle, 2005; Desrochers et al., 2011). L’anisotropie est une 
asymétrie dans la connectivité d’un paysage qui polarise ou concentre un flux de dispersion 
vers une direction ou un axe dans le paysage (Bélisle et St. Clair, 2001; Bélisle, 2005; 
Ferreras, 2001). Elle peut être due à des barrières, des effets d’entonnoir ou à la résistance aux 
mouvements le long de différents axe ou directions (Bélisle et St. Clair, 2001). Des taux 
d’émigration et d’immigration polarisés peuvent avoir un impact considérable sur la structure 
et la dynamique des populations, c’est pourquoi il est d’intérêt de développer des méthodes de 
mesure directionnelle au sein d’un paysage (Bélisle et St. Clair, 2001; Wiegand et al., 1999). 
Rajouter la variable d’anisotropie complique toutefois la mesure de connectivité fonctionnelle 
de manière à ce qu’elle ne puisse être résumée en une valeur unique (Bélisle et St. Clair, 2001; 
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Bélisle, 2005). Dans son expression la plus simple, la connectivité devrait être caractérisée par 
une direction et une magnitude accompagnée d’une estimation de sa variance (Bélisle, 2005). 
 
 
1.4.2. Isolation par résistance 
 
 
Les avancées en écologie du paysage au cours des dernières années ont amené de nouvelles 
approches qui permettent de remédier à la plupart des problèmes abordés ci-haut. Plutôt que 
d’utiliser une approche statique comportant uniquement des métriques du paysage, Desrochers 
et al. (2011) propose d’utiliser une approche mécanistique et spatialement explicite pour 
analyser la structure du paysage quand les points d’origine et de destination sont connus. Il 
serait difficile de créer des déplacements d’animaux réalistes dans un modèle qui n’est pas 
spatialement explicite, car ce dernier suppose généralement que le choix de parcelle est 
aléatoire et que toutes les parcelles sont aussi accessibles et détectables les unes que les autres 
(Lima et Zollner, 1996).  
 
 
Utiliser les coûts de déplacements pour calculer la connectivité fonctionnelle procure un cadre 
théorique plus solide pour étudier les effets de la structure du paysage sur les processus 
écologiques (Bélisle, 2005). Une méthode adaptée pour intégrer la structure du paysage est 
l’utilisation de fonctions de coûts et de résistances issues de la théorie des circuits et 
quantifiant la connectivité fonctionnelle du paysage entre deux points. Cette approche, 
nommée isolement par résistance (IBR), permet de calculer la résistance, la conductance et le 
voltage d’une grille de cellules. Elle peut s’appliquer à des concepts écologiques tels que les 
mouvements individuels en prédisant les patrons de déplacement de marcheurs aléatoires à 
travers des paysages complexes et hétérogènes. Les algorithmes développés à cette fin sont 
assez efficaces pour que l’isolation par résistance soit utilisée sur de très grandes matrices, 




La résistance est une valeur qui représente la perméabilité d’une cellule aux mouvements d’un 
individu d’une espèce dans le cadre d’un certain processus. Ce n’est pas uniquement une 
mesure de vitesse, mais aussi une mesure de réticence à utiliser un habitat pour se déplacer 
(Adriaensen et al., 2003). Elle peut être interprétée comme l’isolement ou les coûts de 
déplacement entre des points (McRae et al., 2008). Dans une matrice, les cellules adjacentes 
sont connectées par leurs bordures, ces dernières faisant office de résistances (Figure 1). En 
assignant à ces résistances un poids qui reflète la conductance, la probabilité de mouvement 
peut être prédite. La mesure de connectivité la plus simple de la théorie des circuits est la 
distance de résistance, laquelle mesure la résistance effective entre deux nœuds. Cette 
métrique diffère de la résistance normale par le fait qu’elle intègre les voies multiples et 
diminue en fonction du nombre de chemins pouvant être empruntés pour relier les deux nœuds 
(McRae et al., 2008). Une distance de résistance élevée comporte un nombre limité de 
chemins ayant une forte résistance aux déplacements. Inversement, de nombreux chemins à 
faible résistance résultent en une distance de résistance basse. Ainsi, si différentes voies 
s’ouvrent à un organisme qui explore un territoire, il est plus probable qu’il atteigne sa 
destination, et ce même si le chemin pour s’y rendre n’est pas nécessairement plus court ou 






Figure 1 : Exemple de circuit électrique appliqué à un réseau de cellules. Les cellules blanches 
correspondent à deux parcelles d’habitat dont la résistance est nulle, séparées d’habitat de 
dispersion ayant une résistance finie (gris), la cellule noire étant une barrière imperméable aux 
mouvements. (McRae et al., 2008) 
 
 
La distance de résistance offre quelques avantages non négligeables par rapport à d’autres 
approches employées pour évaluer la connectivité du paysage. Prenons l’exemple de la 
modélisation par chemin de moindre de coût, un outil SIG fréquemment utilisé. Il s’agit d’une 
fonction qui produit une trajectoire spatialement explicite entre deux points dans une grille de 
cellule où chaque type d’habitat se voit attribuer une valeur de résistance aux déplacements 
(Desrochers et al., 2011). Le chemin tracé est celui qui minimise le plus les coûts cumulatifs, 
ou distance fonctionnelle, entre les parcelles de départ et d’arrivée (Desrochers et al., 2011; 
Tischendorf et Fahrig, 2000b). Cette méthode considère la configuration du paysage, 
l’anisotropie et la résistance hypothétique aux mouvements (Adriaensen et al., 2003). Cette 
résistance aux mouvements, telle que définie pour calculer le chemin de moindre coût, 
pourrait représenter adéquatement les coûts perçus par l’animal sur le plan physiologique et 
cognitif, sans oublier les motifs qui le poussent à se déplacer (Desrochers et al., 2011). Il est 
néanmoins essentiel de préciser qu’en employant le chemin de moindre coût, on suppose que 
les individus ont une connaissance absolue du paysage qu’ils traversent et que leurs choix sont 
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par conséquent optimaux (Fahrig, 2007; McRae et al., 2008). Puisque la théorie des circuits 
fait appel au principe de la marche aléatoire, cette situation problématique est évitée (McRae 
et al., 2008). De plus, alors que le chemin de moindre coût ne trace une seule route, la distance 




Figure 2 : A) Carte des résistances dans un paysage hétérogène comportant des parcelles 
d’habitats de grande qualité (blanc), une matrice complexe d’habitats de qualité inférieure 
(nuances de gris), des corridors et des barrières (noir). B) Résultats obtenus par la méthode du 
corridor de moindre coût pour se rendre d’une parcelle à l’autre. La couleur des cellules 
indique le coût cumulatif associé au chemin le plus efficace pour lier les deux parcelles en 
passant par cette cellule. Plus la couleur est pâle, plus les coûts cumulatifs sont faibles. C) 
Probabilités de mouvement par un marcheur aléatoire entre les deux parcelles blanches selon 
la théorie des circuits, les couleurs pâles correspondant aux plus fortes probabilités. 
Contrairement au corridor de moindre coût, il existe plus d’un passage. De plus, les corridors 
«cul-de-sac» possèdent une conductance minimale puisqu’ils ne débouchent pas à la parcelle 
d’intérêt. Tiré de McRae et al., 2008. 
 
 
La méthode d’isolation par résistance peut être employée pour quantifier la connectivité entre 
les sites de nidification de deux partenaires potentiels. Analyser les EPC entre des paires 
d’individus plutôt qu’en se penchant uniquement sur le succès reproducteur des mâles 
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(nombre total d’EPY) comme c’est souvent le cas dans la littérature procure plusieurs 
avantages, le premier étant une perspective balancée des sexes. Ceux-ci peuvent voir leur 
comportement altéré de manière différente par un même paysage (Norris et Stutchbury, 2002). 
En outre, on acquiert des informations autant sur les dyades qui se sont livrées aux EPC que 
sur celles qui n’en ont pas réalisées. Ce faisant, il est aussi possible d’étudier explicitement les 
effets du paysage en modélisant la contribution relative des facteurs spatiaux par rapport aux 
caractéristiques individuelles des partenaires potentiels et de leur partenaire social respectif 






Cette étude a pour objectif d’utiliser une méthode spatialement explicite combinant la théorie 
des circuits et l’approche par dyades telle que décrite par Schlicht et al. (2015) afin de 
déterminer si les patrons de paternités hors couple observés chez l’Hirondelle bicolore peuvent 
être expliqués simplement par la distance euclidienne entre les partenaires sexuels potentiels 
ou si la composition et la configuration du paysage doivent aussi être prises en compte. 
L’hypothèse principale suppose que le choix de partenaire est influencé par la perméabilité de 
l’environnement aux mouvements, ainsi que par la distribution spatiale des partenaires 
potentiels, puisque les coûts de recherche élevés attribuables à une faible connectivité 
fonctionnelle pourraient (1) réduire le nombre de pères EP et la proportion d’EPY produit par 
ces derniers et (2) diminuer la probabilité d’un partenaire potentiel d’être sélectionné pour 
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Description de l’article et contribution 
 
 
La présente étude a pour but d’identifier les mécanismes qui affectent les patrons de paternités 
hors couple chez l’Hirondelle bicolore. Plus précisément, il est question de quantifier l’impact 
relatif de différentes variables associées à la structure du paysage (disponibilité 
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Functional connectivity is known to influence encounter frequency between individuals, 
leading to variation in the potential to sire extra-pair young (EPY) regardless of the signaling 
phenotype. Consequently, conspecifics availability and environment permeability to 
movement, both resulting from landscape structure, can alter costs associated to sexual partner 
research and thus affect mating strategies and sexual selection. Here, we used a spatially 
explicit approach combining information on pairs of potentials partners and circuit theory to 
assess the relative contribution of landscape and individual variables on the occurrence of 
extra-pair paternities (EPP) in Tree Swallows, a small aerial insectivore showing one of the 
highest rates of EPP among passerines. Data was collected during 8 breeding seasons on a 400 
nestboxes network along a gradient of agricultural intensification were individuals 
experienced contrasted socio-ecological conditions. Non-local male density had a negative 
impact on the probability of a pair to mate due to dilution effect between competitors. On the 
other hand, it induced an increase in the number of non-local males selected as extra-pair 
fathers as well as in the number of EPY they produced in a given brood, but only when 
resistance to movement was low. Local density had the opposite effect, suggesting that 
females tend to settle with immediate neighbours when the costs of exploring the landscape in 
search of extra-pair partners are too high. Compared to landscape effects, the condition of 
individuals had a limited effect, except for the average parasite load of local males. The latter 
was linked to a rise in the number of non-local extra-pair fathers and the EPY they produced 
in a given brood. However, this phenomenon could be due to the fact that parasite burden not 
only represents the potential quality of the offspring a male will sire, but also a direct cost of 
mating if the parasite or disease can be transmitted during copulation. Altogether, results show 
that there is a considerable impact of landscape structure at both local and landscape scales on 
mating behaviour of females, whereas the physical condition of partners appears negligible. 
This effect of functional connectivity on reproductive strategies has great implications, 
especially in declining species such as Tree Swallows, since land management and habitat 
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modifications by humans can potentially alter population dynamics and evolutionary 
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Movement is a critical component of many ecological processes. Landscape ecology 
recognizes its importance with respect to habitat selection and gene flow, as well as population 
viability and stability (Bélisle, 2005; Collinge, 1996; Manel et al., 2003). Many reasons can 
lead an animal to travel accross the environment, whether it is to seek a given resource, to 
avoid competition or predation, to migrate or to disperse (Bélisle, 2005; Jonsen and Taylor, 
2000). On the other hand, movement does not only depend on an organism’s capacities to 
navigate throught his surroundings, but also on the caracteristics of the habitats that have to be 
crossed (Tischendorf and Fahrig, 2000b). These caracteristics include composition, 
represented by the cover types and their respective proportions, and configuration, which 
corresponds to the shape and disposition of landscape elements. Different paths may therefore 
lead to different travel times, lenghts and success (Taylor et al., 1993). The degree to which 
the landscape facilitates or impedes movement among resource patches is described as 
landscape connectivity (Taylor et al., 1993). More specifically, functional connectivity is 
associated to the facilitation of ecological processes and explicitly considers the behavioral 
responses of an organism to the various landscape elements (Bélisle, 2005; Tischendorf and 
Fahrig, 2000b). It consequently covers situations where organisms venture in non-habitat 
where they may face higher risk and express different movement patterns (Bélisle, 2005; 
Tischendorf and Fahrig, 2000b). In a nutshell, landscape structure influences the behavior of 
organism and can thereby generate patterns (Bélisle, 2005). However, the functional 
connectivity of a given landscape is not a fixed parameter : it varies according to the species 
and the scale at which the ecological process takes place (Adriaensen et al., 2003; Jonsen and 
Taylor, 2000; Tischendorf and Fahrig, 2000b). Anisotropy must also be taken into account 
since an asymmetry in landscape connectivity can concentrate dispersion flow in an axis or 
direction (Bélisle and Clair, 2001; Bélisle, 2005; Ferreras, 2001). In its simplest expression, 





Considering the way that space use constrains mating options is essential because behavioural 
choices made by individuals can link variation in ecological contingency to variation in 
evolutionary outcomes (Taff et al., 2013). In a context of reproduction, functional connectivity 
is a key factor for costs related to mate search. It may moderate access to nearby individuals of 
the opposite sex (Bain et al., 2014). As landscape defines the spatial disposition of resources 
with the composition and configuration of habitats mosaics, it indirectly modulates the 
distribution of individuals and ultimately determines variation in potential mate density 
(Brouwer et al., 2014). In return, it influences the time and effort that have to be spent to find 
potential partners because spatiotemporal distribution of sexual partners should affect the 
probability of encounter between individuals and therefore the success of behavior leading to 
reproduction (Westneat and Mays, 2005). Indeed, a higher density will promote conspecific 
interactions (Formica and Tuttle, 2009), which implies more mating opportunities for both 
sexes with lower costs (Westneat et al., 1990). However, encounter rates between individuals 
will not only depend on density but also strongly on habitat connectivity and configuration 
(Brouwer et al., 2014). The types of environments crossed during the survey across an 
individual’s surroundings will thus determine the energy invested by modifying travel costs 
through altered moving patterns and encounter frequency (Westneat and Mays, 2005). Travel 
costs such as risk and energy loss may limit the excursions of individuals (Bain et al., 2014). 
They potentially expose themselves to higher predation risk during forays, which adds to 
inherent energetic costs of searching behaviour (Kempenaers et al., 1999).  
 
 
Regardless of their nature, these costs are considered as determining elements for mating 
systems and sexual selection. In fact, ecological factors that structure habitat use can impose 
constraints on sexual selection and drive variation in the potential to sire offspring, despite an 
individual’s signalling phenotype (Taff et al., 2013). Indeed, sexual partner’s accessibility 
highly affects the mating opportunities of individuals. Higher densities are likely to increase 
the diversity in quality of potential partners among which an individual can choose (Brouwer 
et al., 2014; Taff et al., 2013). If the number of potential partners is low, they are at higher risk 
of being of lesser genetic quality, compatibility or diversity than in the absence of sampling 
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constraint (Formica and Tuttle, 2009). This matter has great implications as it may alter 
variance in mating and breeding success among individuals, which would affect natural and 
sexual selection opportunities, as well as the evolution of mating strategies and systems 
(Formica and Tuttle, 2009; Sardell et al., 2010). It should be even more crucial for animals 
displaying genetic polygamy. 
 
 
Although social monogamy is widespread among birds, it causes constraints regarding social 
partner availability and can result in mated pairs that are less compatible (Moller, 1992; 
Whittingham and Dunn, 2010). This limitation can be bypassed with extra-pair paternities 
(EPP), a major element of paring systems that is very common in many species (Griffith et al., 
2002; Lifjeld and Robertson, 1992; Stapleton et al., 2007). Modern molecular techniques have 
shown it is regular in 86% of 130 passerine species studied (Griffith et al., 2002). This 
reproductive strategy is probably driven by the trade-off between aforementioned costs and 
potential benefits of multiple mating (Dunn and Whittingham, 2007; Westneat and Stewart, 
2003), but these benefits are not as obvious for the female as they are for males (Bonier et al., 
2014). Females might engage in extra-pair mating for genetic reasons such as good genes or 
genetic compatibility and diversity, although no hypothesis has been clearly confirmed 
(Griffith et al., 2002). Strikingly, despite 30 years of research, the enormous amount of 
variation in the occurrence and levels of EPP within species remains largely unexplained and 
few patterns have been identified (Brouwer et al., 2014; Griffith et al., 2002). Identifying the 
ecological factors that affect this reproductive strategy remains a major challenge for 
behavioral ecologists and evolutionary biologists (García-Navas et al., 2014). Although the 
frequency EPP likely depends on ecological circumstances affecting rates and timing of 
encounters between individuals (García-Navas et al., 2014), the spatial setting in which extra-
pair behaviour occurs is rarely modelled explicitly (Schlicht et al., 2015; Taff et al., 2013). 
Few studies have measured the influence of landscape structure and spatiotemporal mate 
availability on the spatial distribution or likelihood EPP and those who did have found 
contradictory or negligible effect, if any, of those factors (Sardell et al., 2010; Westneat and 
Mays, 2005). This lack of effect is probably due to very small study areas where territories 
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were not separated by large distances or expanses of nonsuitable habitat (Dunn and 
Whittingham, 2007; Sardell et al., 2010; Westneat and Mays, 2005). Also, there is usually 
little variation in ecological factors such as density within populations, and remarkably, only a 
few paternity studies consider multiple populations with contrasting socioecological 
conditions at a landscape scale (Brouwer et al., 2014; Garcìa-Navas et al., 2015). Still, 
explaining this phenomenon in wild populations by studying the spatial distribution of genetic 
fathers and their individual characteristics is of great interest. It could lead to the 
understanding of mechanisms and constraints shaping EPP patterns as well as variance in 
reproductive success and sexual selection opportunities (Sardell et al., 2010).  
 
 
We aim to address gaps in sexual selection studies in birds by using data collected over 8 
breading seasons on large study area where territories are sometimes separated by great 
distances or unwelcoming habitats. The goal is to determine if EPP patterns are only explained 
by Euclidian distance between individuals, or if it is linked to landscape structure. To achieve 
this, specific hypothesis need to be elaborated to describe how different aspects of landscape 
may affect breeding interactions (Westneat and Mays, 2005). Our principal hypotheses state 
that mate choice is affected by the environment’s permeability to movement along with the 
spatial distribution of potential partners because (1) high search costs induced by low 
functional connectivity might lower the number of EP fathers and the proportion of extra-pair 
young (EPY) in the nest and (2) it could also lower the probability for a potential partner to be 
selected by a given female. 
 
 
To address these questions, Tree Swallow (Tachycineta bicolor) was selected as model since 
this small insectivorous passerine’s biology is well known and it has one of the highest rate of 
extra-pair fertilization among monogamous birds (Dunn et al., 1994; Dunn and Whittingham, 
2005). From one population to another, about 80% of broods contain extra-pair youngs, which 
overall amounts to 50% of offspring (Dunn et al., 1994; Kempenaers et al., 2001; Lessard et 
al., 2014; Lifjeld et al., 1993; Whittingham and Dunn, 2001). Besides, individuals readily 
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breed in artificial nestboxes and are easy to manipulate (Jones, 2003). This allowed us to visit 
the nests every two days during breeding season without risking the desertion or the survival 
of the brood. Moreover, this specie’s great mobility makes it a good model to assess the 
influence of large scale landscape structure on its ecology (Kotliar and Wiens, 1990). 
 
 
2.3. Materials and methods 
 
 
2.3.1. Study area 
 
 
The data was collected between 2006 and 2014 on a network of 400 nestboxes distributed 
across a surface of 10 200 km
2
 along a gradient of agricultural intensification in the South of 
Québec, Canada (Figure 1). Nestboxes are equally divided among 40 farms separated from 
one another by a distance ranging from 2 to 104 km, each nestbox being 50 m away from the 
next (for more details, see Ghilain and Bélisle (2008)). This region is characterized by an 
intensification of agricultural practices going on since 1960 which has modified not only the 
composition of the landscape, but also its configuration. Extensive farms represented by a mix 
of small scale crops, fodder, pasture and marginal habitat such as wetland, woods and 
hedgerows have been replaced by intensive, vast and homogenous exploitations (Bélanger and 
Grenier, 2002). As it happens, these marginal habitats are used by Tree Swallows for foraging, 
making large scale single-crop farms seem less favorable for this species (Lifjeld et al., 1993; 
Winkler et al., 2011). This statement is supported by previous studies who found that 
agricultural intensification influences their breeding success and nesting preferences (Ghilain 
and Bélisle, 2008; Rioux Paquette et al., 2013; Robillard et al., 2013) as well as the fact that 
decline in insectivorous birds (8.6% annual trend for Tree Swallows in the Saint-Lawrence 
plain (Canadian Wildlife Services, 2009)) observed since 1980 is mainly attributed to the 
massive changes of agricultural practices (Donald et al., 2001). In our system, the large variety 
of land cover combination for intensive and extensive cultures in a radius varying from 1 km 
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to 20 km surrounding each farm represents a good opportunity to analyse the effect of 





Figure 1: Location of the 40 farms in our study system, southern Québec, Canada. Land cover 
types are based on a mosaic of classified Landsat-TM satellite images (Canadian Wildlife 
Service 2004) and include forest cover (medium gray), extensive cultures (light gray), and 






2.3.2. Paternity assignations 
 
 
For all individuals captured in the system, blood samples for DNA extractions were collected 
through the brachial vein with filter paper (Qualitative P8, Fisher Scientific), dried and stored 
at room temperature. Adults were caught using a trap in the nestbox during incubation and 
feeding periods, whereas the chicks were directly taken from the nest on the twelfth day after 
hatching. Following an amplification by PCR, microsatellite polymorphism at 6 loci (IBI Ms5-
29, TBI 81, TBI 104, HrU7, Hir 19 and Hir 22) was analysed with DNA sequencer AB-3130 
and GENEMAPPER v. 4.1 (Applied Biosystems) (see Lessard et al. 2014 for more details). 
Only individuals with at least 4 identified loci were included, and paternity was assigned for 
juveniles with a known mother based on a likelihood approach set at 90% trio confidence level 
using CERVUS software for all candidate males in a radius of 15 km. This scale was chosen 
because it gave the best assignment results (rate of success) among different radii (Lessard et 
al., 2014). The identities of genetic father and social father (i.e the male caught in the nest 
feeding the brood) were then compared to determine whether the offspring was WPY or EPY. 
This implies that we cannot make inferences about the non-breeding extra-pair sires, which 
may be floater males, undetected breeders or males that bred in natural cavities or outside the 
study area. However, if the occurrence of unknown extra-pair sires is spatially independent, 
this means that it is unlikely that our results are biased (Schlicht et al., 2015). No correlation 
was found between assignation success in the broods and the landscape variables used in the 





2.3.3. Estimation of search costs 
 
 
2.3.3.1 Resistance distance 
 
 
To take account for anisotropy, travel cost was estimated between nest location of female and 
each of their potential partners. Desrochers et al. (2011) suggest using a mechanistic and 
spatially explicit approach to address landscape configuration when origin and destination 
points are known as opposed to a static methods using landscape metrics. To achieve this, we 
used resistance functions from circuit theory to quantify landscape connectivity between 
potential partners. This method, called isolation by resistance (IBR), allows us to calculate 
resistance values in a large cell grid like a GIS map and applies to ecological concepts such as 
individual random movement across heterogeneous complex environments (McRae et al., 
2008). It can be interpreted as travel cost between two points, but in this context, resistance 
represents the permeability of a cell to movement as part of a certain process, or to put it 
another way, it is the reluctance of an animal to use a given habitat while traveling 
(Adriaensen et al., 2003; McRae et al., 2008).  
 
 
To predict movement probability from one cell to another, a weight must be assigned to each 
habitat. Based on expert knowledge about the probable food availability and general 
attractiveness to Tree Swallows, we created a set of scenarios where habitats ranked 
differently and resistance values varied on different scales, including a null case where every 
habitat had the same value (Table 1). For instance, an individual exploring the environment 
while foraging should tend to preferentially use habitats associated to water bodies because the 
insects they feed on mostly emerge from there, making this resource sparse and ephemeral 
(Winkler et al., 2011). On the other hand, forests and anthropogenic infrastructures should be 
avoided since they can shelter antagonistic species. In addition, swallows are not likely to 
forage near forests because they rather use open spaces and usually fly lower than the canopy 
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(McCarty and Winkler, 1999; Rendell and Robertson, 1990). Scenarios that were not 
correlated competed in the model selection. 
 
 
Table 1: Weight values attributed to map cells in the seven scenarios that competed to best 
explain the landscape permeability to movement based on the resistance distance calculation 




We calculated what is called resistance distance, which is the effective resistance between two 
nodes. This method differs from usual resistance metrics because it not only gives information 
about Euclidian distance and habitat composition, but it also takes into account the number of 
paths that can be followed (McRae et al., 2008). The more choices, the more likely a random 
walker is to reach a destination, and the less it should cost to do so. Moreover, this approach 
does not assume that individuals have perfect knowledge of their environment. 
 
 
Measurement of resistance distance is sensitive to the proximity from the edge of the cell grid, 
which can artificially increase obtained resistance values (Amos et al., 2012; Koen et al., 
2010). To avoid this bias engendered by edge effect, we added a 10 km buffer and resistance 
distance between nests was calculated from 25 km radius sections of a classified LANDSAT-
TM satellite mosaic (Canadian Wildlife Service 2010) in a Lambert Conic Conform projection 
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using ARC VIEW GIS SPATIAL ANALYST v. 10.1 (ESRI 2012) and Circuit Scape (McRae 
and Shah, 2011). 
 
 
2.3.3.2 Spatiotemporal mate availability 
 
 
The number of potential partners available to a female was estimated by listing every 
identified father within a radius of 15 km. Since male trapping occurs during feeding period, 
this only reflects nest occupancy for broods that reached hatching, and does not necessarily 
represent overall male density. However, considering the high success of paternity 
assignations (80%) obtained over the last few years and the apparent absence of so-called 
‘floaters’ outside of our system (Lessard et al., 2014), we suppose this index is somewhat 
representative of the general number of males in reach for a given female. In addition to male 
density, each male had a female density calculated in his 15 km radius to determine if female 
competition for extra-pair copulations (EPC) would induce sperm depletion (Lombardo et al., 
2002). Males are generally assumed to use any mating opportunity, whereas females may be 
choosy and mate selectively with some males but not with others (Schlicht et al., 2015). 
However, accumulating evidence suggests that males can also be ‘choosy’ under certain 
circumstances, for instance, when the costs of EPC increase (Edward and Chapman, 2011). 
 
 
To add the temporal aspect of mate availability, a second version of the database was created 
where individuals whose mating period was not synchronized with the fertile period of the 
focal female were removed from the potential partner list. To be considered, individuals had to 
be present during the fertile period of the female, which spreads from one week before laying 
date until incubation (Barber and Robertson, 2007; Winkler et al., 2011). The more 
synchronous a female is with the rest of the population, the greater her potential partner 
density will be, which is expected to favor EPP (Stutchbury and Morton, 1995). Moreover, the 
cost of seeking EPC might be reduced in synchronously breeding populations in terms of 
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invested resources and time (Bonier et al., 2014). Even so, the effect of breeding synchrony on 
the occurrence of EPP is equivocal, as some studies also argue that synchronous breeding 
increases mate guarding (see Lessard et al. 2014 and references therein). This would be 
surprising in our case, as Tree swallow are not normally known to actively guard their mate 
(Leffelaar and Robertson, 1984). To help interpreting its real effect on EPP occurrence, the 
analysis was done both with and without incorporating the temporal aspect. 
 
 
2.3.4. Individual variables 
 
 
When trying to assess the environmental component of an ecological process, characteristics 
of studied individuals can induce a bias. Here, we tried to separate the effects of physical 
condition and landscape elements on EPP patterns. 
 
 
Two conditions estimators were used: body mass and parasite load (represented by the number 
of holes left by feather parasites like feather mites and chewing lice on the external rectrices of 
males). If fertilization success is based on female choice like we suppose (Lifjeld and 
Robertson, 1992; Venier et al., 1993), variation in body mass and feather holes may be 
informative about male quality (Whittingham and Dunn, 2014). These estimators are 
important signals, as lice holes in feathers reduce the fitness of aerial insectivores (Barbosa et 
al., 2002), and heavier males in better condition are more likely to acquire a nest box (Lozano, 
1994). These individual characteristics could influence male reproductive success (i.e. the 
number of EPY they sire) through their effects on both female choice and intrasexual 
competitiveness (Westneat and Stewart, 2003). For example, there could be a trade-off among 
reproduction, survival, and immune defense (Lessard et al., 2014). Indeed, successful extra-
pair sires are usually in better condition (Griffith et al., 2002). EP males are on average 
heavier and suffered less from ectoparasites than the males they cuckolded (Kempenaers et al., 
2001; Whittingham and Dunn, 2014). Lessard et al. (2014) also found a negative effect of 
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parasitism on the reproductive success of males, both within and extra pair. In socially 
monogamous species with EPPs, a female should thus choose males without parasites as extra-
pair partners (Lessard et al., 2014). 
 
 
Information about the social mate’s condition is also of great interest, because females could 
be more or less prone to engage in EPC depending on its attractiveness (Griffith et al., 2002; 
Whittingham and Dunn, 2014). It might be the case in our study system as there is a tendency 
for males with parasites to have a generally lower number of WPY, possibly as a result of 
paternity loss within their nest (Lessard et al., 2014). 
 
 
Less effort has been employed in establishing if female traits are also relevant for determining 
the level of EPP experienced by a mating pair (Moreno et al., 2015). Yet, a female’s condition 
could help her bypass the search costs engendered by landscape structure and be more 
selective. According to Dunn and Whittingham (2006), females in poor condition should 
allocate less effort to mate search and more to self-maintenance. In theory, female age could 
affect the choice of EP partners, but this subject remains largely unexplored despite the fact 
that it could be necessary for the understanding of mate choice (Ramos et al., 2014), mainly 
because of the difficulties of aging passerines. It has nonetheless been shown that older 
females are generally in better body condition and tend to outcompete younger females (Bentz 
and Siefferman, 2013). Age may also relate to experience and social dominance (Verhulst et 
al., 2014). For instance, Whittingham and Dunn (2010) found that older females were more 
capable of selecting appropriate EP mates. Plumage color was used to distinguish old and 
young females. Tree swallows are one of the rare North American species where young 
females exhibit delayed plumage maturation (Bentz and Siefferman, 2013). Second year 
females are characterised by a brownish plumage (SY), while older ones are an iridescent blue 





2.3.5. Database structure 
 
 
In order to measure the effect of landscape and individual attributes on mating patterns, we 
used two approaches. The first aimed to evaluate the probability of two potentials partners to 
mate together or not, given the composition and structure of the environment separating their 
respective nestboxes. The data set thus included both realized and unrealized potential extra-
pair mating. Every line in the base represented a pair formed by a female and one of its non-
local potential partners. A non-local male was defined by a male nesting on another farm that 
was considered accessible (within a radius of 15 km) but still not an immediate neighbour 
(within the farm). Only females who mated and produced extra-pair young with at least one of 
these « outsiders » (i.e. non-local males) were included in this analysis. This way, for females 
who surely searched beyond local neighbours for extra-pair copulations, we can identify how 
landscape altered research behaviour across the environment and whether density of potential 
partners and individual factors affected mate selection. Indeed, working with networks of 
breeding pairs allows considering both members of an extra-pair mating and direct modelling 
of the spatial context in which extra-pair behaviour occurs. This method has the advantage to 
provide inference about the relative contribution of spatial and non-spatial parameters 
(Schlicht et al., 2015). Considering male–female combinations instead of individuals strongly 
reduces the proportion, but not the number of ‘EPP events’ in the dataset. Consequently, this 
does not reduce the power of the tests (Schlicht et al., 2015). 
 
 
A second database was used to determine what variables affected the number of non-local 
extra-pair fathers selected by a female and the number of chicks they sired in the brood. Each 
line corresponded to a brood for which resistance values between nests and individual 
variables of local males were averaged. In addition to this, we created another estimator for 
global connectivity in the focal female’s zone to compete in the model selection. This index is 
based on insular biogeography theory, and illustrates the degree of isolation of a female in 
relation to the surrounding farms. In broad terms, it summed for each farm the resistance 
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distance multiplied by the respective number of potential partner present (see Appendix 1 for 
detailed formula). Regarding male availability, not only has it been reported that adult birds do 
long-distance movements during breeding period probably for the purpose of EP mating 
behaviour, but studies who have used nearby density as an estimator also found no association 
in regards to the incidence of EPP because a large proportion of EP sires were not local 
(Garcìa-Navas et al., 2015). This being said, it seems appropriate to dissociate local and non-
local densities to assess their respective impact on mating decisions. Mate availability was 
therefore represented by local male density as well as outsider density. To acquire information 
on what pushes a female to explore beyond her neighbourhood, all females who engaged in 
EPC were included, even if they mated exclusively with neighbour males. 
 
 
2.3.6. Statistical analyses 
 
 
Controlling for year, female and farm identity as random variables, we performed a model 
selection and model averaging based on Akaike’s criterion on a series of generalized linear 




Three response variables were examined: the probability of an outsider male to be selected as 
a EP partner for a given female (logistic regression with a logit link function), the number of 
non-local EP fathers for a given female (Poisson error distributions with a log link function) 
and the number of EPY produced by those males with the brood size in offset (zero-inflated 
Poisson regression with a log link function). Every question had numerous competing models 
with different combination of variables and interactions that made sense in a biological way 
(see model and variables lists in Appendix 2 and 3). To avoid multiple testing problem by 
comparing a massive amount of combinations, individual and environmental variables were 
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grouped by themes: the null model, the individual variables models, the landscape variables 
models, and finally, the models that combined both individual and landscape variables.  
 
 
Fixed effects of environmental nature were composed of resistance to movement and density 
while individual variables included body mass, parasite load and the age of females. Possible 
interactions between predictors were also tested. For instance, the effect of individual 
characteristics on the EPC behaviour can change in regards to the environmental variables 
(Lessard et al., 2014; Taff et al., 2013; Whittingham and Dunn, 2014), so we included every 
possible interaction between landscape and individual variables. Theoretically, individuals 
should be less choosy when costs increases (Crowley et al., 1991; Real, 1990). Furthermore, if 
there is similar variation in condition if both sexes but slightly more investment for the female, 
the latter are expected to be more selective than males in general, but less so if they are in poor 
condition (Bateson, 1983). Therefore, interactions between female and male individual 
variables were added. 
 
 
Mass of all individuals was corrected for the hour of capture and the number of days passed 
since egg laying. Even if their associated coefficient is not of interest, these variables were 
included in the models to control for the variance in mass they caused. For instance, mass 
decreases daily after laying throughout incubation, but linearly increased during the day from 
morning to evening (Rioux Paquette et al., 2014). Also, all numeric explanatory variables 
were standardized. The latter allows direct comparison of effect sizes among all variables, 
including two-level factors, such as age (Gelman, 2008). Concerning the non-local male 
variables (mass and parasites), values were standardised based on the pool of available 
potential partners for each female rather than on the whole population level. Considering male 





Before performing the model selection, we verified the correlation coefficients between all 
explanatory variables, because strong collinearities can bias the model output (Dormann et al., 
2013). Only the density of females available for each non-local male was excluded, because it 






In our study system, we successfully identified the parents of 1072 broods, whom 79.2% 
contained EPY. Overall, 50.7% of the chicks were produced by extra pair mating (81.8% 
assignation success to a genotyped male, n=5191). Among the non-local males surrounding a 
female in a radius of 15 km, 1.9% were selected as extra-pair sires for a given clutch. These 
outsider fathers were located at an average of 9.65 ± 3.42 km from the female’s nest. 
Moreover, 42.8% of the time females chose an EP partner, they chose an outsider male; the 
others were neighbours who nested on the female’s farm. On average, females had 21.75 ± 
10.98 non-local potential partners to choose from. As for the resistance scenarios that 
competed in the model selection, the one that emerged as closest to reality was the one where 




2.4.1. Mating probability of non-local males 
 
 
Regarding the probability for a non-local male of being selected as an extra-pair sire by a 
given female, three models monopolized 99.1% of the AIC weight (see Appendix 4 for AIC 
ranking of models). Those main models contained exclusively landscape variables. Although a 
few interactions were significant according to model averaging, their effect size was 
negligible. Only the density of non-local males had a larger effect size (Table 2). As the 
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number of potential partners increased, the individual chances of a male were reduced, as one 
could expect due to simple dilution effect (Figure 2). For comparative purposes, we also 
calculated the probability associated to a reference situation where the female would choose 
only one partner at random (blue line in Figure 2), meaning that the probability equaled 
1/(n+1) where n was the number of non-local competitors. The predictions decreased far less 
drastically than the reference curve along with a rise in density, but reached about the same 
value at maximal density (47 males). When all other variables were set at their mean value, 
there was a 16.6% predicted chance to be selected when there was only one other competitor, 
as opposed to a near 2.2% chance when density was maximal. None of the individual and 
landscape estimators had an effect on the response variable. Incorporating the temporal aspect 
in the analysis by adjusting the list of potential partners according to breeding synchronicity 
gave the same results in terms of significant variables and coefficient values. A total of 218 
pairs between females and potential partners out of 8696 were removed from the database. In 
other words, 2.5% of the potential partners had not started to build their nest during the fertile 
period of the focal female. They all corresponded to non-selected males, which amount to 





Table 2: Parameters of the standardised variables calculated from model averaging regarding 
the probability of a potential non-local partner to be selected as extra-pair sire for a given 
brood. Data included information on the 400 female Tree Swallows that produced EPY with at 
least one outsider and was collected during the 2006-2014 breeding seasons in southern 




Variable Coefficient Adjusted Standard Error
Days since laying date (female) 0.014 0.046 -0.077 0.105
Hour (female) 0.015 0.048 -0.080 0.110
Days since laying date (male) -0.091 0.046 -0.182 0.000
Hour (male) -0.026 0.048 -0.120 0.068
Female mass 0.014 0.048 -0.080 0.108
Female age SY -0.110 0.144 -0.393 0.173
Male density -0.491 0.049 -0.588 -0.395
Standardised male mass -0.012 0.056 -0.123 0.098
Standardised male parasitism 0.028 0.051 -0.071 0.128
Resistance 0 0.066 0.046 -0.024 0.157
Resistance 3 -0.001 0.045 -0.088 0.087
Resistance 6 -0.069 0.044 -0.156 0.018
Female mass:Standardised male mass 0.099 0.047 0.006 0.192
Female mass:Standardised male parasitism 0.010 0.047 -0.083 0.103
Female age SY:Standardised male mass 0.339 0.142 0.060 0.617
Female age SY:Standardised male parasitism 0.062 0.139 -0.210 0.334
Standardised male mass:Standardised male parasitism -0.013 0.050 -0.111 0.085
Female mass:Resistance 0 -0.066 0.047 -0.158 0.026
Female mass:Resistance 3 -0.017 0.049 -0.112 0.079
Female mass:Resistance 6 -0.025 0.047 -0.118 0.068
Female mass:Male density 0.044 0.052 -0.058 0.145
Female age SY:Resistance 0 -0.078 0.132 -0.336 0.181
Female age SY:Resistance 3 -0.035 0.127 -0.284 0.213
Female age SY:Resistance 6 0.002 0.130 -0.252 0.257
Female age SY:Male density -0.155 0.159 -0.466 0.156
Standardised male mass:Resistance 0 -0.015 0.047 -0.107 0.078
Standardised male mass:Resistance 3 -0.100 0.044 -0.187 -0.013
Standardised male mass:Resistance 6 -0.025 0.047 -0.118 0.068
Standardised male mass:Male density 0.110 0.051 0.009 0.211
Standardised male parasitism:Resistance 0 0.039 0.049 -0.058 0.136
Standardised male parasitism:Resistance 3 0.054 0.048 -0.040 0.148
Standardised male parasitism:Resistance 6 -0.015 0.046 -0.105 0.075





Figure 2: Effect of outsider density in a radius of 15 km surrounding a given brood on the 
probability of a non-local potential partner to be selected as extra-pair sire. The blue line 
represents the probability associated to a reference situation where the focal female would 
choose only one partner at random. 
 
 
2.4.2. Number of non-local fathers 
 
 
The number of extra-pair partners per female varied from 0 in 20.7% of cases (where all 
young belonged to the social father) to 4 in 0.8% of the nests. The majority of females (53.0%) 
had only one partner other than their social mate, whereas 20.9% had 2 more, and 4.6% had 
three. If we narrow the sample to females that engaged in successful extra-pair mating, a little 
more than the half (52.8%) selected exclusively neighbour males, 35.5% had one extra-pair 





For the number of non-local fathers, the best model (with an AIC weight of 94.8%, see 
Appendix 4 for AIC ranking of models) included both the landscape and individual variables 
that had a significant effect on the response variables (Table 3). Density of potential partners 
in the zone surrounding a given farm had a positive effect on the number of non-local extra-
pair sires selected by the female, but this positive effect was lesser as the average resistance to 
movement encountered in the landscape increased (Figure 3). When the resistance was low (5e 
percentile) and all other variables set at their mean value, there was a difference of 1.35 more 
male selected to produce offspring in the brood between maximal (n=47) and minimal density 
(n=1). This difference in the number of males selected was weaker (0.40, i.e. less than a third 





Table 3: Parameters of the standardised variables calculated from model averaging regarding 
the number of non-local fathers in a given brood. Data included information on the 850 Tree 
Swallow broods that contained EPY and was collected during the 2006-2014 breeding seasons 
in southern Québec, Canada. Estimators and their abbreviations are described in Table A2.2. 
 
 
Variable Coefficient Adjusted Standard Error
Days since laying date (female) 0.032 0.046 -0.059 0.122
Hour (female) 0.004 0.050 -0.094 0.102
Female mass -0.021 0.047 -0.113 0.071
Female age SY -0.076 0.133 -0.336 0.184
Local density -0.256 0.048 -0.350 -0.162
Outsider density 0.321 0.047 0.229 0.412
Average local male mass 0.005 0.053 -0.100 0.110
Average local male parasitism 0.122 0.048 0.029 0.216
Days since laying date (male) -0.011 0.047 -0.103 0.082
Hour (male) 0.060 0.049 -0.036 0.156
Social male mass 0.052 0.056 -0.057 0.161
Social male parasitism -0.095 0.050 -0.193 0.003
Average resistance 0 0.058 0.054 -0.047 0.164
Average resistance 3 0.105 0.050 0.006 0.204
Average resistance 6 0.035 0.054 -0.071 0.140
Connectivity 0 0.103 0.066 -0.027 0.232
Connectivity 3 0.114 0.145 -0.171 0.399
Connectivity 6 0.104 0.066 -0.025 0.233
Outsider density :Average resistance 0 -0.061 0.069 -0.196 0.074
Outsider density :Average resistance 3 -0.135 0.048 -0.230 -0.040
Outsider density :Average resistance 6 -0.110 0.072 -0.252 0.031
Female mass:Average local male mass -0.037 0.049 -0.133 0.060
Female mass:Average local male parasitism -0.004 0.044 -0.089 0.082
Female age SY:Average local male mass 0.008 0.122 -0.232 0.247
Female age SY:Average local male parasitism 0.089 0.115 -0.137 0.315
Local density:Average local male mass -0.003 0.048 -0.096 0.090
Local density:Average local male parasitism 0.031 0.043 -0.054 0.115
Female mass:Average resistance 0 0.014 0.046 -0.076 0.104
Female mass:Average resistance 3 0.032 0.051 -0.069 0.133
Female mass:Average resistance 6 -0.011 0.052 -0.113 0.090
Female mass:Outsider density 0.032 0.049 -0.064 0.128
Female age SY:Average resistance 0 -0.138 0.140 -0.414 0.137
Female age SY:Average resistance 3 0.056 0.143 -0.224 0.336
Female age SY:Average resistance 6 -0.011 0.131 -0.267 0.245
Female age SY:Outsider density 0.036 0.136 -0.230 0.302
Female mass:Connectivity 0 0.000 0.044 -0.086 0.085
Female mass:Connectivity 3 -0.001 0.047 -0.092 0.091
Female mass:Connectivity 6 0.000 0.046 -0.090 0.090
Female age SY:Connectivity 0 0.109 0.146 -0.177 0.396
Female age SY:Connectivity 3 0.131 0.148 -0.160 0.421






Figure 3: Number of non-local fathers selected for a given brood according to a) outsider 
density for three values of resistance to movement (5e, 50e and 95e percentile respectively 
represented by the solid, dashed and dotted lines) in a radius of 15 km surrounding the focal 
female b) density of local potential partners c) average parasite burden of local males. For 
illustration purposes, raw data are presented with a jitter function. 
 
 
As opposed to outsider density, local density (on the same farm) had a negative influence on 
the number of non-local extra-pair fathers (Figure 3). We found that when all nest boxes on 
the farm were occupied, a female generally had 0.66 less father coming from the outside 




The more the neighbour males were parasitized, the more a female aimed for outsider males to 
fertilize her eggs (Figure 3). A difference from null to high average parasitism (7+ holes in the 
external rectrices) led to a difference of 0.31 more non-local sire selected by the female when 
all other variables were set at their mean value. While this might seem a weak effect in 
comparison to the other explicative variables, it still represents 50.8% of the average number 




2.4.3. Number of EPY sired by non-local males 
 
 
As previously mentioned, about 52.8% of females who engaged in EPC did it exclusively with 
neighbour males; these individuals hence did not have any EPY produced by outsider males in 




We observed the same patterns for the number of EPY produced by outsider males in a brood 
as we did for the number of non-local extra-pairs fathers. This applied to the best ranking 
model (AIC weight of 72.1%, see Appendix 4 for AIC ranking of models) as well as 
significant variables (Table 4). Each prediction was calculated with variables (other than 
variables of interest) set at their mean values while controlling for brood size in offset. We 
found that the number of EPY went up by 2.16 more chicks from lowest to highest density of 
potential partners in the area surrounding the female’s farm when resistance to movement was 
low (5e percentile) (Figure 4). As the resistance in the landscape increased to the 95e 
percentile, the effect of non-local potential partner’s density was reduced to 0.99 more EPY 
between lowest and highest values. Moreover, females tended to have 1.22 less EPY produced 
by outsiders when all nestboxes on the farm were occupied as opposed to when neighbour 
density was minimal (Figure 4). Finally, a difference from null to maximal average local 
degree of parasitism (7+ holes in the external rectrices) induced a 0.61 rise of EPY sired by 






Table 4: Parameters of the standardised variables calculated from model averaging regarding 
the number of EPY produced by non-local males in a given brood. Data included information 
on the 850 Tree Swallow broods that contained EPY and was collected during the 2006-2014 
breeding seasons in southern Québec, Canada. Estimators and their abbreviations are 
described in Table A2.2. 
 
Variable Coefficient Adjusted Standard Error
Days since laying date (female) -0.002 0.047 -0.094 0.089
Hour (female) 0.023 0.052 -0.080 0.125
Female mass -0.026 0.048 -0.120 0.068
Female age SY 0.004 0.135 -0.261 0.269
Local density -0.311 0.054 -0.416 -0.205
Outsider density 0.371 0.061 0.252 0.490
Average local male mass 0.026 0.058 -0.088 0.141
Average local male parasitism 0.153 0.050 0.055 0.250
Days since laying date (male) -0.005 0.048 -0.098 0.089
Hour (male) 0.049 0.050 -0.050 0.147
Social male mass 0.061 0.055 -0.047 0.168
Social male parasitism -0.036 0.050 -0.133 0.061
Average resistance 0 0.062 0.065 -0.065 0.190
Average resistance 3 0.020 0.070 -0.118 0.157
Average resistance 6 0.102 0.056 -0.008 0.211
Connectivity 0 0.121 0.078 -0.033 0.274
Connectivity 3 0.105 0.080 -0.051 0.262
Connectivity 6 0.124 0.078 -0.030 0.278
Outsider density :Average resistance 0 -0.079 0.086 -0.247 0.089
Outsider density :Average resistance 3 -0.131 0.056 -0.240 -0.022
Outsider density :Average resistance 6 -0.160 0.093 -0.342 0.023
Female mass:Average local male mass -0.095 0.050 -0.192 0.002
Female mass:Average local male parasitism -0.045 0.044 -0.131 0.040
Female age SY:Average local male mass -0.004 0.131 -0.262 0.253
Female age SY:Average local male parasitism 0.135 0.121 -0.103 0.373
Local density:Average local male mass -0.010 0.050 -0.108 0.087
Local density:Average local male parasitism 0.026 0.043 -0.058 0.109
Female mass:Average resistance 0 0.015 0.044 -0.071 0.100
Female mass:Average resistance 3 0.036 0.053 -0.067 0.140
Female mass:Average resistance 6 -0.034 0.052 -0.135 0.067
Female mass:Outsider density 0.000 0.050 -0.098 0.098
Female age SY:Average resistance 0 -0.119 0.143 -0.400 0.162
Female age SY:Average resistance 3 0.144 0.146 -0.142 0.430
Female age SY:Average resistance 6 -0.017 0.142 -0.296 0.261
Female age SY:Outsider density 0.050 0.145 -0.233 0.333
Female mass:Connectivity 0 0.002 0.042 -0.079 0.084
Female mass:Connectivity 3 0.002 0.045 -0.086 0.089
Female mass:Connectivity 6 0.001 0.044 -0.085 0.087
Female age SY:Connectivity 0 0.096 0.148 -0.193 0.386
Female age SY:Connectivity 3 0.099 0.151 -0.197 0.395







Figure 4: Number of EPY produced by non-local males (controlling for broodsize) according 
to a) outsider density for three values of resistance to movement (5e, 50e and 95e percentile 
respectively represented by the solid, dashed and dotted lines) in a radius of 15 km 
surrounding the focal female b) density of local potential partners c) average parasite burden 






In this study, we wanted to examine the extra-pair mating patterns of Tree Swallows. To 
achieve this, we used an approach that differs from conventional investigations by using 
dyadic combination of focal individuals instead of focussing on either male or female extra-
pair behaviour. We assessed the relative importance of landscape structure and individual 
characteristics and found that both search costs associated to mate availability and resistance 
to movement had an impact on EPC patterns, which is consistent with our hypotheses. 
Considering the previous lack of evidence for the effects of connectivity on extra-pair mating 
in birds, these results shed light on the mechanisms underlying this behaviour. It is of great 
interest since understanding the effects of ecology on the frequency of extra-pair behaviour is 
essential for a better knowledge of mating systems and sexual selection (Bain et al., 2014). 
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2.5.1. Movement permeability 
 
 
The frequency of EPP and the proportion of EPY observed lies within the range previously 
reported for Tree swallows in the literature (Dunn et al., 1994; Kempenaers et al., 2001; 
Lifjeld et al., 1993; Whittingham and Dunn, 2001). The fact that these values are obtained in 
nestboxes networks as well as in natural cavity and isolated nest boxes shows that detected 
EPP are not a result of artificial nesting systems (Barber et al., 1996; Dunn et al., 1994; Dunn 
et al., 1994). 
 
 
The resistance scenario that best explained EPP patterns was the one where intensive cultures 
were less permeable to movement compared to extensive cultures. This is quite intuitive if we 
expect habitats favorable to foraging to be more likely crossed by swallows exploring the 
landscape, especially in the early spring when the usually ephemeral and patchily distributed 
insects are even more scarce (Ghilain and Bélisle, 2008; Rioux Paquette et al., 2013; Winkler 
and Allen, 1995). As a matter of fact, it appears likely that female Tree Swallows base their 
early-season reproductive decisions largely on their income from foraging rather than the size 
of somatic stores of resources (Winkler and Allen, 1995), and that reduced foraging demands 
may leave more time to seek for EP mating (Taff et al., 2013). Intensive crops are known to be 
structurally simplified ecosystems harboring reduced biodiversity and food abundance, which 
may be related to the decline of aerial insectivores (Benton et al., 2003; Donald et al., 2001; 
Tscharntke et al., 2005). Links have often been shown between the farming and its ecological 
impact on the abundance and diversity of invertebrates due to agrochemical use and 
management of hedgerows and other field margin (Benton et al., 2003; Tscharntke et al., 
2005). The nature, management and proximity to natural habitats of extensive crops are 
considered more likely to provide insect food supply to Tree Swallows compared to intensive 
cultures (Benton et al., 2002; Di Giulio et al., 2001). For instance, Tree Swallows breeding in 
intensive areas in our system produced fewer fledglings (Ghilain and Bélisle, 2008; Lessard et 
al., 2014). A previous study however showed that there is no significant difference in diptera 
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(the main food source of breeding Tree Swallows) abundance between intensive and extensive 
culture in early June (Rioux Paquette et al., 2013). Insect availability across the whole mating 
season should be thoroughly examined before rejecting this hypothesis, although there is an 
alternative explanation for the permeability of extensive crops: landscape heterogeneity. 
Indeed, a consequence of agricultural intensification is the loss of heterogeneity in habitat 
structure, which is associated with lower biodiversity in the farmed landscape, whether 
measured at large or small scale. A mosaic of different fields connected by noncropped habitat 
such as hedges, woodland, ponds, ditches and fallow land can provide for a diversity of needs, 
including refuges, feeding areas and dispersal corridors (Benton et al., 2003). These marginal 
habitats associated to extensive cultures are used by Tree Swallows during foraging and could 
therefore be more appealing to a traveling individual (Winkler et al., 2011). 
 
 
2.5.2. Mating probability of non-local males 
 
 
High density normally facilitates partner research and encounters, implying that it should 
induce an augmentation of extra-pair mating occurrence. Nonetheless, we observe a 
diminution in the probability of being selected to sire EPY along with a rise in density. This 
decline is to be expected since our purpose was not to determine the total extra-pair 
reproductive success of a male (as usually seen in literature where the focus is on the male 
(Lessard et al., 2014; Schlicht et al., 2015), but rather the environmental and individual factors 
that influence the probability of producing extra-pair offspring for a given clutch. The 
occurrence of EPP may be the result of behavioral interactions in which both male and female 
traits are important for determining the outcome (Moreno et al., 2015; Westneat and Stewart, 
2003). In this regard, we used dyadic combinations of focal individuals (i.e. pairs of potential 
partners) instead of focussing on either male or female extra-pair behaviour, which fails to 
provide a ‘balanced perspective of the sexes’ (Schlicht et al., 2015; Westneat and Stewart, 
2003). Our method procures others advantages: namely, it follows more closely the biological 
arena in which extra-pair mating takes place by considering both members involved in EP 
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mating as well as their social mate. Furthermore, it explicitly includes information about pairs 
who did not engage in successful EPC, and allows direct modeling of spatial context at small 
and large scale (Schlicht et al., 2015). This approach was necessary to measure the effects of 
spatial variables such as landscape structure and composition on mating patterns. 
 
 
At very low densities (n≤5), the predicted individual probability of a non-local male to 
produce EPY in a given brood is inferior to the probability associated to a situation where the 
female chooses one male at random (blue line, Figure 2). When density is so low, mate search 
is costly and the female could consequently be reticent to foray extensively in a radius of 15 
km to find a potential partner. As a result, it reduces the chances of the outsider male to be 
noticed, evaluated and selected as EP sire. Moreover, if undetected males in our system are 
available for copulation, their impact on an individual’s chances at fertilization is more 
noticeable when density is low. 
 
 
On the contrary, the probability of a non-local male to be selected at average density is higher 
than expected for the situation where a female chooses one male at random. This could be 
partly due to the fact that a female may choose more than one partner. As search costs are 
reduced by high densities, an individual could be more prone to extra-pair mating and have 
more partners because they are easier to find than when few mating options are available. This 
should increase the individual chances of surrounding males for a given female. But even so, 
the female eventually reaches the maximum number of extra-pair sires she wants for her 
clutch and the limit of her searching abilities. At average density, she could still have the 
capacity to survey a good part of the available males, whereas a male may be unlucky and 
never be detected as density grows because the cost of an exhaustive survey would be too high 
for the female. The dilution effect then drags down the individual chances to mate with the 
focal female. This is consistent with the findings of Schlicht et al. (2015), who observed that 
having many neighbours reduced a male’s chance of siring EPY with a specific female in his 
neighbourhood, indicating that an increase in the number of neighbours did not lead to a 
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proportionate increase in EPP events. This outcome could also partly be due to limitation in 
the amount of sperm males can produce and consequently in the number of successful extra-
pair copulations they can achieve (Schlicht et al., 2015). For each considered competitor, there 
is also an associated social female. The drop in probability of fertilizing a given female could 
thus be attributable to sperm depletion. Dissociating the dilution effect to quantify what part of 
the relation is really due to behavior could be a future step towards a better understanding of 
how landscape affect EPC decisions. 
 
 
2.5.3. Number of non-local EP father and EPY they produced 
 
 
High outsider densities induce a greater number of non-local males chosen as extra-pair 
fathers, but only when movement in the landscape can be achieved with ease (i.e. high 
permeability to movement). Higher population density could have improved the female’s 
capacity to choose or reduced costs related to finding EP mates (Dunn and Whittingham, 
2007; Lessard et al., 2014), but resistance to movement increases search cost in such a way 
that when it is very pronounced, the effect of density almost disappears. About one additional 
non-local father per brood between lowest and highest densities at low resistance might seem a 
weak effect at first sight, but it should be kept in mind that the maximal number of fathers 
measured never exceeded 4. In light of this information, one more male seems quite a big deal. 
Moreover, a little more than half of females who performed EPC did not have an outsider 
extra-pair father for their broods. For the majority of females, being in minimal versus 
maximal density when the environment is convenient for travel represents nothing less than 
the decision to engage or not in EPC with outsiders. When search costs are too high, whether 
it is due to resistance or density, a female might give up exploration early and decide to settle 
with neighbours because the benefits she might draw from EPC with outsiders are not worth 





In the same track of mind, having a maximal local density induces a drop of almost one non-
local father in a brood compared to when none of the other nest boxes are occupied on the 
farm. A similar nonsignificant trend was found in great tits (Parus major) towards males 
moving further away as the number of mating opportunities at a local scale decreased (Garcìa-
Navas et al., 2015). It could be costly to travel long distance to gain mating opportunities due 
to decreasing likelihood of finding partners nearby (Garcìa-Navas et al., 2015). This indicates 
that females who have many near neighbours readily available are less prone to exploration 
outside their farm. They could be satisfied with what they have in proximity or be too lazy to 
invest lots of energy in partner research beyond their immediate surroundings, unless the 
degree of parasitism on those local males is high. If this is true, the local density effect is twice 
as low, because parasitism creates the opposite effect by pushing females to search elsewhere 
for mating partners. 
 
 
The number of non-local fathers and the number of EPY they produced in a clutch (controlling 
for brood size) follow the exact same trends and are affected in the same direction by the same 
variables. This is in agreement with Bain et al. (2014) who found lower frequency of EPY in 
broods of superb fairy-wrens where territory configuration induced lower accessibility to 
partners. The only notable difference between our two relations is the magnitude of these 
effects, which are roughly twice as important for the number of EPY as for the number of non-
local fathers with the exact same conditions. This suggests that females who perform extra-
pair mating with outsiders might favor these non-local males in terms of proportion of progeny 
in the brood. These adventurous females might want to make the most out of their forays to 
assure it was energy and time well spent. As a matter of fact, in these broods, among all EPY 





2.5.4. Relative contribution of landscape and individual variables 
 
 
A general observation arising from this study is the dominance of landscape effects over 
individual effects on EPP patterns. As Garcìa-Navas et al. (2015) indicated, when and where 
to engage in EPP seems to be more relevant factors than with whom to do it, which highlights 
the importance of considering spatiotemporal constraints at a landscape scale to achieve a 
better understanding of variation in EP mating behaviour. Here, the permeability to movement 
across the environment for this particular specie and ecological process as well as the 
distribution of resources (i.e. potential mating partners), both a result of the landscape’s 
composition and configuration, had strong effects on the mating decisions of some females 
compared to individual characteristics such as age or mass. Indeed, whether it is for the 
decision to mate beyond their immediate surroundings or for the precise choice of who is 
selected as EP fathers, characteristics of the focal female and of the potential partners often did 
not appear to matter. These conclusions particularly concern females who selected partners 
across the landscape, as females who exclusively reproduced locally (with their social partner 
or with neighbour males) probably relied on individual characteristics for mate choice. 
Namely, the importance of these characteristics on the male’s EPP success has been 
highlighted by Lessard et al. (2014).  
 
 
Among the individual characteristics tested, the intensity of parasitism was an exception since 
it did have an effect on observed EP patterns. However, this predictor differs from the other 
individual variables since it not only is an indicator of the condition of the potential father (and 
consequently the quality of the offspring he will produce), but it also represents a direct cost of 
mating. If a female breeds with a male who is parasitized, she risks to be infected in return, 
just like it has been hypothesized for sexually transmitted diseases (Kempenaers et al., 1999; 
Poiani and Wilks, 2000). It counts in the trade off balance between the benefits and the costs 
of EPP along with search costs induced by density and travel costs. Apart from parasitism, the 
lack of individual effects suggests the impact of physical condition, if existing, might be 
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masked because EP mating is mainly landscape driven for Tree Swallows that search for 
mates in an agricultural setting. Getting a better estimation of the physical condition to detect 
its real effect on mating patterns should be a main concern for future studies on the subject. 
Moreover, our analysis that addressed the extent to which a female mates or not with non-local 
partners did not include information on the physical condition of said non-local males, 
although it included average mass and parasitism of neighbour males as well as mass and age 
of the focal female. While it is reasonable to think a female evaluates the condition of 
available local males before investing energy in mate search across the environment (hence 
the relevance of average local mass and parasitism), she might not necessarily do the same for 
all the males accessible in a radius of 15 km before deciding if she settles only for local males. 
Furthermore, having an averaged condition value for all outsiders seemed reductive. Besides, 
it has been stated that when parental investment of the male is important, the female should be 
choosy regarding her social mate, but not necessarily for her other partners supposing that the 
genetic benefits are not marked (Bateson, 1983). This being said, it could explain the lack of 
effect for those variables. Nonetheless, using a different approach, it could be interesting to 
incorporate the condition of non-local males to evaluate its influence on the mating decision of 
females. This information would allow to determine if females who breed less with outsiders 
do it because they surveyed every individual and the local males were more worthy, or if they 
settled with neighbours because they were good enough not to bother searching elsewhere. 
 
 
2.5.5. Temporal availability of potential partners 
 
 
In the analysis that accounted for the temporal aspect, males who had not started building a 
nest during the fertile period of a focal female were considered absent and excluded as 
potential partner. They could also have been there and available for the female even though 
they had not settled to a nest box yet. If it is the case, we risk losing information and 
underestimating density by excluding those males. On the other hand, omitting the temporal 
aspect by including all males that were captured in our system regardless of the moment they 
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reproduced could induce a bias on the measured effect of resistance distance, since males were 
not necessarily tied to the farm where they nested before they started to reproduce. Hence, 
they could encounter the female anywhere and the estimation of resistance distance in relation 
to a focal female would be erroneous. 
 
 
The analyses were performed with and without changing the list of potential partners and thus 
the non-local male density according to the breeding synchrony. This made a difference of 
2.51% in the number of potential partners, and did not affect the significant variables nor the 
predicted values. The lack of difference between the analyses either suggests that a slight 
potential underestimation of density did not alter its effect on the response variable or that the 
impact of temporal availability was well accounted for, but negligible in this context. In both 
cases, it is due to the high breeding synchrony of Tree swallows (Lifjeld et al., 1993). 
However, for species where breeding synchrony is weak, it could make a big difference on the 
measured impact of partner density. Even if here it did not affect our conclusions, it could be 
of interest to monitor more precisely the location of males before the construction of the nest. 
This way, we could know if some males must be eliminated from the potential partners. If not, 
meaning the population is a closed system in which all males are available from the very 
beginning of the breeding season, biologist willing to study the effect of landscape on mating 







In in light of our findings and recent studies on the matter, there is growing evidence that 
habitat modification and human activities can alter mating behaviour, fitness and evolutionary 
processes (Bain et al., 2014; Shochat et al., 2006; Smith and Bernatchez, 2008). Studying the 
factors that affect pairing systems and reproductive strategies is of great importance for the 
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understanding of sexual and natural selection and its effects on population dynamics, 
especially in the case of declining species. If the decline is attributable to changes in the 
environment, figuring the part played by landscape in the mating strategies will help to 
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L’objectif de ce projet était de faire la lumière sur les mécanismes qui affectent les patrons de 
paternités hors couple pour élucider la question « comment » plutôt que « pourquoi » cette 
stratégie sexuelle a lieu chez l’Hirondelle bicolore. Ce sujet est d’un grand intérêt puisque la 
compréhension des effets de l’écologie sur les patrons de paternités hors couple est essentielle 
pour une meilleure connaissance de la sélection sexuelle, des stratégies d’appariement et par le 
fait même, des processus évolutifs (Bain et al., 2014). Plus précisément, il était question de 
quantifier l’impact de différentes variables associées à la structure du paysage sur les patrons 
de paternités hors couple. L’hypothèse centrale de ce projet était la suivante : le choix de 
partenaire est influencé par la perméabilité de l’environnement aux mouvements, ainsi que par 
la distribution spatiale des partenaires potentiels, puisque les coûts de recherche élevés 
attribuables à une faible connectivité fonctionnelle pourraient (1) réduire le nombre de pères 
EP et la proportion d’EPY produit par ces derniers et (2) diminuer la probabilité d’un 
partenaire potentiel d’être sélectionné pour produire des jeunes dans une couvée donnée. 
 
 
À cette fin, j’ai eu l’occasion d’utiliser une base de données de qualité provenant d’un vaste 
système d’étude implanté depuis près de 10 ans dans le sud du Québec et couvrant un total de 
10 200 km
2
 le long d’un gradient d’intensification agricole. Toutefois, la répartition spatiale 
des 400 nichoirs dans cette zone n’est pas totalement uniforme puisqu’elle est limitée par les 
agriculteurs qui acceptent de donner accès à leurs terrains. De plus, le recensement complet de 
la population d’hirondelles sur cette grande superficie est quasi impossible. Il est donc très 
possible que les oisillons non assignés appartiennent en partie à des individus qui nichent dans 
des cavités naturelles ou dans des nichoirs en dehors du réseau. Malgré tout, l’élaboration d’un 
pedigree détaillé des nombreuses hirondelles capturées couplé au large éventail de conditions 
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socioécologiques au sein du système représentait une belle opportunité pour étudier 
adéquatement les patrons d’EPP à grande échelle.  
 
 
3.1. Retour sur les résultats 
 
 
D’après les analyses effectuées, il est possible de conclure qu’il existe bel et bien un effet de la 
structure du paysage sur le comportement de recherche et les décisions d’accouplement des 
femelles. Tout d’abord, les paysages agricoles composés principalement de vastes 
monocultures homogènes et intensives sont ressortis comme étant moins propices aux 
déplacements comparativement aux paysages dominés par les cultures extensives. Il s’ensuit 
que les habitats les plus attrayants pour la quête alimentaire seraient plus probablement 
franchis par un individu qui explore le paysage, particulièrement au printemps lorsque la 
principale source de nourriture est encore plus rare et éparse que de normale (Ghilain et 
Bélisle, 2008; Rioux Paquette et al., 2013; Winkler et Allen, 1995). Or, les cultures intensives 
sont reconnues pour être des écosystèmes homogènes et simplifiés présentant une biodiversité 
et une abondance d’arthropodes réduites, ce qui pourrait être en lien avec le déclin des 




Parmi les résultats les plus frappants, on compte la prédominance des effets du paysage par 
rapport à ceux associés aux caractéristiques individuelles. Les femelles qui cherchent des 
partenaires au-delà de leur voisinage immédiat semblent davantage baser leur stratégie de 
reproduction sur les conditions spatiales dans lesquelles elles évoluent, plutôt que sur les 
caractéristiques des individus avec lesquelles elles ont le potentiel de s’accoupler. En théorie, 
quand le père s’investit beaucoup dans l’élevage des jeunes, la femelle devrait être sélective 
pour les caractéristiques de son mâle social, mais pas nécessairement pour ses autres 
partenaires advenant que les avantages génétiques ne soient pas marqués (Bateson, 1983). 
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D’autres résultats similaires ont été trouvés récemment, ce qui met l’accent sur l’importance 
des contraintes spatiales à l’échelle du paysage pour une meilleure compréhension de la 
variabilité dans le comportement de copulation hors couple (Garcìa-Navas et al., 2015). 
Comparativement aux caractéristiques individuelles telles que la masse ou l’âge, la 
perméabilité de l’environnement aux mouvements, ainsi que la densité de partenaires 
potentiels, toutes deux occasionnées par la structure du paysage, ont été identifiés comme 
ayant un effet considérable sur les décisions de reproduction des femelles «infidèles». Par 
contre, on peut supposer que celles dont la recherche de partenaires est restreinte à l’échelle 
locale se basent sur les caractéristiques individuelles pour faire leur choix. Une majorité des 
paternités répertoriées dans notre système ont lieu au sein de la ferme, et tel que révélé par 
Lessard et al. (2014), les caractéristiques individuelles des mâles s’avèrent importante en 
regard des EPP. Aussi, le fait d’étudier des paires d’individus pourrait avoir eu un impact sur 
la capacité à détecter correctement les effets des caractéristiques individuelles puisque cette 
approche ne pondère pas pour l’importance du succès reproducteur total obtenu par un mâle. 
En dyades de partenaires potentiels, on sait quels mâles ont fertilisé une femelle donnée, mais 
on ne perçoit pas l'étendue de leur succès. Par exemple, un père EP identifié dans une couvée 
pourrait n’avoir eu qu’un seul EPY, alors qu’un autre père EP dans la même couvée pourrait 
au contraire avoir eu de nombreux EPY dans le nid ou même ailleurs dans le système. Quoi 
qu’il en soit, seul l’effet du degré moyen de parasitisme des mâles locaux sur l’intensité des 
EPP d’origine non locale fait exception à l’absence générale d’effet des variables individuelles 
dans le contexte précis de la présente étude. Il est ressorti que les femelles entourées de mâles 
parasités sélectionnaient plus de pères EP provenant de l’extérieur de leur ferme et avaient 
plus de jeunes produits par ces dits pères. Cet indice de condition des individus se distingue 
toutefois par le fait qu’il reflète non seulement l’état physiologique et la qualité des jeunes qui 
pourraient être engendrés, mais également des coûts directs de la reproduction par 
transmission de parasites ou de maladies (Kempenaers et al., 1999; Poiani et Wilks, 2000).  
 
 
Dans le même ordre d’idées, les prédictions de départ à propos du nombre de pères EP non 
locaux et de leurs jeunes dans une couvée se sont avérées supportées par les résultats. En effet, 
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une augmentation dans la densité de partenaires potentiels à l’échelle du paysage était corrélée 
à une augmentation de ces deux variables réponse, probablement à cause d’une diminution des 
coûts de la recherche de partenaires (Dunn et Whittingham, 2007; Lessard et al., 2014), mais 
seulement lorsque la résistance aux déplacements est très faible. La densité à l’échelle locale 
avait pour sa part l’effet inverse sur les variables étudiées. Sommes toutes, les femelles 
seraient plus enclines à se contenter de leurs voisins immédiats lorsque ceux-ci sont nombreux 
et lorsque les coûts de recherche dans l’environnement sont élevés. De plus, elles semblent 
favoriser les pères EP non locaux en termes de proportion de jeunes dans le nid, 
potentiellement pour rentabiliser l’énergie investie dans la recherche.  
 
 
En ce qui concerne la probabilité individuelle d’un mâle d’être sélectionné pour produire des 
jeunes hors couple dans une couvée donnée, les prédictions ont été partiellement supportées 
par les résultats. Seule la densité de partenaires potentiels non locaux a été identifiée comme 
ayant un impact sur cette variable réponse. La relation négative observée s’explique 
principalement par l’effet de dilution occasionné lors de l’augmentation en abondance de 
partenaires potentiels pour la femelle focale, qui se traduit par une augmentation en abondance 
de compétiteurs pour le mâle focal. Un phénomène de déplétion du sperme pourrait également 
être en cause, considérant qu’un mâle bien entouré et copulant fréquemment risque de voir ses 
chances de fertilisation réduites (Lombardo et al., 2002; Schlicht et al., 2015). La facilitation 
de la recherche de partenaires engendrée par une plus forte densité se reflète tout de même à 
travers la forme de la relation, puisqu’avant d’atteindre un certain seuil, les probabilités de 
fertiliser une femelle donnée sont plus grandes que prédit dans le cas où ladite femelle 
sélectionnerait un seul mâle au hasard. On suppose alors qu’une diminution des coûts de 
recherche permettrait à cette dernière de choisir plusieurs partenaires, augmentant ainsi les 
chances individuelles des mâles. Du moins, jusqu’à ce qu’éventuellement la densité soit 
tellement élevée qu’il lui soit impossible de trouver tous les partenaires potentiels, d’où le 








Pour les perspectives futures, il serait intéressant de dissocier l’effet de dilution de l’influence 
réelle du comportement de recherche de la femelle sur la probabilité de produire des EPY pour 
un couple de partenaires potentiels. Il pourrait également être pertinent de chercher des indices 
plus adéquats que la masse pour estimer la condition des individus. En outre, rajouter les 
informations relatives à la condition de l’ensemble des mâles non locaux pour les questions en 
lien avec l’intensité des EPC d’origine non locale permettrait de déterminer si les femelles qui 
s’accouplent davantage avec des voisins immédiats le font parce que ces derniers sont 
préférables, ou parce qu’elles n’ont tout simplement pas exploré le paysage à la recherche 
d’autres options.  
 
 
Une autre piste pour les futures études serait de continuer à approfondir nos connaissances sur 
la connectivité fonctionnelle du paysage chez l’Hirondelle bicolore, par exemple en 
déterminant dans quelle mesure les différents types de couverts affectent réellement les 
déplacements de cette espèce. Dans le cadre de ce projet, les coûts de déplacement ont été 
intégrés aux analyses en comparant différents scénarios où les habitats se voyaient attribuer 
arbitrairement des valeurs de résistance. Pour chaque scénario, l’échelle à laquelle ces valeurs 
variaient ainsi que l’ordre dans lequel les habitats se classaient différaient. Lors de la sélection 
de modèles, l’un d’entre eux s’est démarqué comme ayant un impact significatif sur les 
phénomènes à l’étude. Ainsi mettre différents scénarios en compétition a permis de limiter 
l’aspect subjectif de cette approche, mais il va sans dire que de plus amples connaissances 
seraient nécessaires afin d’évaluer l’évidence en faveur des différents scénarios, de limiter les 
biais et d’assurer une meilleure compréhension de la relation entre la structure du paysage et 





Finalement, inclure l’aspect temporel de la disponibilité des partenaires potentiels ne semblait 
pas altérer significativement le nombre de candidats accessibles pour une femelle. De ce fait, 
aucun impact de cette variable sur les patrons de paternités hors couple n’a été décelé. 
Cependant, vu la grande synchronie de reproduction de l’Hirondelle bicolore (Lifjeld et al., 
1993), il n’est pas possible de déterminer si ce phénomène a été observé parce que la 
disponibilité temporelle en partenaires était bien évaluée tout en étant négligeable, ou si au 
contraire l’estimation de la disponibilité temporelle en partenaires était erronée, mais le biais 
trop petit pour être décelé. Pour élucider cette question, il faudrait éventuellement retracer les 
localisations des mâles dès le début de la période de reproduction afin de déterminer s’ils sont 
totalement absents avant la construction du nid ou s’ils sont tout de même présents dans la 
zone de recherche de la femelle focale et si oui, où exactement. Cela permettrait de réduire les 
biais d’estimation de la disponibilité en partenaires ou de la résistance aux déplacements entre 






Outre l’avancement des connaissances en écologie animale, ce projet est d’intérêt pour la 
compréhension des phénomènes qui affectent l’Hirondelle bicolore en lien avec les 
problématiques agricoles. Au cours des dernières décennies, les activités humaines ont causé 
un changement rapide et profond des paysages (expansion des infrastructures de transport, 
conversion des forêts en terres agricoles et en zones urbaines, drainage des milieux humides, 
etc.) (Fahrig, 2007). Il apparaît de plus en plus clair que la modification d’habitat et l’activité 
humaine peuvent altérer le comportement reproducteur, l’aptitude phénotypique et les 
processus évolutifs (Bain et al., 2014; Shochat et al., 2006; Smith et Bernatchez, 2008). 
Comme de fait, la plupart des insectivores aériens, dont l’Hirondelle bicolore, subissent un 
déclin considérable depuis 30 ans (Canadian Wildlife Services, 2009; Michel et al., 2015; 
Nebel et al., 2010; Sauer et al., 2014; Smith et al., 2015). Grâce au suivi rigoureux effectué 
dans notre système d’étude, force est de constater que cette tendance semble se poursuivre. En 
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tant qu’insectivore aérien, cette espèce est à la fois à risque face à l'intensification agricole et 
bénéfique pour le contrôle de certains insectes nuisibles dans les cultures, c’est pourquoi il est 
primordial de bien comprendre les causes de cette chute, ainsi que les facteurs qui affectent la 
structure et la dynamique des populations. Si ce déclin est attribuable à des changements dans 
l’environnement, identifier le rôle que joue le paysage dans les stratégies sexuelles pourrait 
aider à élaborer des plans de conservation appropriés. À ce titre, la connectivité fonctionnelle 
dans un environnement aussi perturbé est d’une importance particulière pour les enjeux de 
conservation. Son importance pour la viabilité à long terme des populations a d’ailleurs été 
montrée chez de nombreuses espèces (Ferreras, 2001). Cela est d’autant plus vrai lorsqu’on 
considère que la structure du paysage peut avoir un effet sur la reproduction et les stratégies 
sexuelles des individus, d’où l’importance d’un système qui offre la possibilité d’étudier ce 
phénomène adéquatement. Discerner les facteurs qui affectent les systèmes d’appariement et 
les stratégies reproductives est d’une grande importance pour la compréhension de la sélection 
naturelle et sexuelle et leurs effets sur la dynamique des populations, spécialement dans le cas 







𝑀𝑎𝑡𝑒 𝑎𝑐𝑐𝑒𝑠𝑠𝑖𝑏𝑖𝑙𝑖𝑡𝑦 =  ∑ [
(𝑁𝑢𝑙𝑙 𝑟𝑒𝑠𝑖𝑠𝑡𝑎𝑛𝑐𝑒 𝑅𝑒𝑠𝑖𝑠𝑡𝑎𝑛𝑐𝑒⁄ ) × 𝑁𝑢𝑚𝑏𝑒𝑟 𝑜𝑓 𝑚𝑎𝑙𝑒𝑠
𝜋 × 𝐷𝑖𝑠𝑡𝑎𝑛𝑐𝑒2
] 
Figure A1.1: Global connectivity index based on insular biogeography theory. This formula 
sums for every farm within reach of the focal female the number of potential partners 
modulated by their accessibility. Since the null resistance distance scenario is highly 
correlated to Euclidian distance, once it is divided by an alternative resistance distance 
scenario, it illustrates the hypothetical resistance to movement exclusively due to habitat 
composition and configuration. This estimation of mate accessibility of a given farm is then 







Table A2.1: Variables associated to the mating probability of potential partners. 
  
Variable Abbreviation Description
EP father epf If a male produced EPY in a given brood (1) or not (0)
Farm f Location of the focal female's nest
Female identity fid Number on the female's ring band
Year y Year the breeding attempt took place
Days since laying date (female) fld
Number of days passed between the moment mass was mesured for the 
focal female and the date she layed her first egg
Hour (female) fh Hour the focal female's mass was mesured
Days since laying date (male) mld
Number of days passed between the moment mass was mesured for a 
potential partner and the date the first egg was layed by his social female in 
his nest
Hour (male) mh Hour the potential partner's mass was mesured
Female mass fm Focal female's mass (g)
Female age fa Focal female's age, i.e. second year (SY) or after second year (ASY)
Male density md Number of non-local potential partners available for the focal female
Female density fd Number of potential partners available for the focal male
Standardised male mass smm
Mass (g) of the potential partner standardized  with the values of all 
potential partners available for the focal female
Standardised male parasitism smp
Number of holes made by chewing lice on the external rectrices of the 
potential partner standardized  with the values of all potential partners 
available for the focal female
Resistance 0 r0
Resistance distance between the nests of the focal female and the potential 
partner according to the null resistance scenario
Resistance 3 r3
Resistance distance between the nests of the focal female and the potential 
partner according to the third resistance scenario
Resistance 6 r6
Resistance distance between the nests of the focal female and the potential 
partner according to the sixth resistance scenario
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Number of  EP fathers nbepf Number of non-local males who sired chicks in a given brood
Number of EPY nbepy Number of EPY produced by non-local fathers in a given brood
Brood size bs Number of nestlings in the brood
Farm f Location of the focal female's nest
Year y Year the breeding attempt took place
Days since laying date (female) fld
Number of days passed between the moment mass was mesured for the focal female 
and the date she layed her first egg
Hour (female) fh Hour the focal female's mass was mesured
Female mass fm Focal female's mass (g)
Female age fa Focal female's age, i.e. second year (SY) or after second year (ASY)
Local density ld Number of neighbour males nesting on the same farm as the focal female
Outsider density od Number of non-local potential partners available for the focal female
Average local male mass amm Average mass (g) of neighbour males nesting on the same farm as the focal female
Average local male parasitism amp
Average number of holes made by chewing lice on the external rectrices of neighbour 
males nesting on the same farm as the focal female
Days since laying date (male) sld
Number of days passed between the moment mass was mesured for the social male and 
the date the first egg was layed by the focal female
Hour (male) sh Hour the social male's mass was mesured
Social male mass sm Mass (g) of social male
Social male parasitism sp Number of holes made by chewing lice on the external rectrices of social male
Average resistance 0 r0
Average resistance distance between the nests of the focal female and all of its 
potential partner's location according to the null resistance scenario
Average resistance 3 r3
Average resistance distance between the nests of the focal female and all of its 
potential partner's location according to the resistance scenario 3
Average resistance 6 r6
Average resistance distance between the nests of the focal female and all of its 
potential partner's location according to the resistance scenario 6
Connectivity 0 c0
Value of connectivity index for the landscape surrounding a given brood according to the 
null resistance scenario
Connectivity 3 c3
Value of connectivity index for the landscape surrounding a given brood according to the 
resistance scenario 3
Connectivity 6 c6
Value of connectivity index for the landscape surrounding a given brood according to the 
resistance scenario 6







Table A3.1: List of competing models divided by themes for the model selection based on 
Akaike's criterion concerning the probability of a potential non-local partner to produce EPY 
in a given brood (see Table A2.1 for the meaning of abbreviated variables). 
 
  
Block0: Nul l  model
M0<-glmmadmb(epf~1+(1|f)+(1|fid)+(1|y),fami ly="binomial")




Block2: Individual  variables
M2<-glmmadmb(epf~fld+(fld^2)+fh+mld+mh+fm+fa+smm+smp+(1|f)+(1|fid)+(1|y),fami ly="binomial")
M3<-glmmadmb(epf~fld+(fld^2)+fh+mld+mh+(fm+fa)*(smm+smp)+smm*smp+(1|f)+(1|fid)+(1|y),fami ly="binomial")















Table A3.2: List of competing models divided by themes for the model selection based on 
Akaike's criterion concerning the number of non-local males who produced EPY in a given 
brood (see Table A2.2 for the meaning of abbreviated variables). 
 
Block0: Nul l  model
M0<-glmmadmb(nbepf~1+(1|f)+(1|y),fami ly= "poisson")
Block1: Individual  variables
M1<-glmmadmb(nbepf~sh+s ld+sm+sp+fld+(fld^2)+fh+fm+fa+ld+amm+amp+(1|f)+(1|y),fami ly="poisson")
M2<-glmmadmb(nbepf~sh+s ld+sm+sp+fld+(fld^2)+fh+(fm+fa+ld)*(amm+amp)+(1|f)+(1|y),fami ly="poisson")








































Table A3.3: List of competing models divided by themes for the model selection based on 
Akaike's criterion concerning the number of EPY produced by non-local males in a given 
brood (see Table A2.2 for the meaning of abbreviated variables). 
 
  
Block0: Nul l  model
M0<-glmmadmb(nbepy~1+offset(log(bs))+(1|f)+(1|y),zeroInflation=TRUE,fami ly= "poisson")
Block1: Individual  variables
M1<-glmmadmb(nbepy~sh+s ld+sm+sp+fld+(fld^2)+fh+fm+fa+ld+amm+amp+offset(log(bs))+(1|f)+(1|y),zeroInflation=TRUE,fami ly="poisson")
M2<-glmmadmb(nbepy~sh+s ld+sm+sp+fld+(fld^2)+fh+(fm+fa+ld)*(amm+amp)+offset(log(bs))+(1|f)+(1|y),zeroInflation=TRUE,fami ly="poisson")












































Table A4.1: Model ranking based on AICc for the probability of a potential non-local partner 
to be selected as extra-pair sire for a given brood. Data included information on the 400 




Model AICc dAICc df Weight
M61 3663.7 0.0 6 0.4598
M01 3664.0 0.3 6 0.3957
M31 3666.1 2.4 6 0.1357
M64 3674.4 10.7 14 0.0021
M04 3674.5 10.9 14 0.0020
M65 3675.4 11.8 19 0.0013
M05 3675.8 12.1 19 0.0011
M34 3676.4 12.8 14 <0.001
M37 3677.5 13.9 27 <0.001
M35 3677.6 13.9 19 <0.001
M36 3678.4 14.7 23 <0.001
M07 3679.5 15.8 27 <0.001
M06 3680.3 16.7 23 <0.001
M67 3682.3 18.7 27 <0.001
M66 3682.8 19.1 23 <0.001
M0 3731.4 67.8 4 <0.001
M2 3742.5 78.9 12 <0.001
M3 3743.7 80.1 17 <0.001
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Table A4.2: Model ranking based on AICc for the number of non-local fathers in a given 
brood. Data included information on the 850 broods that contained EPY. Detailed models are 
described in Table A3.2. 
 
Model AICc dAICc df Weight
M38 1610.0 0.0 17 0.9479
M68 1616.9 6.8 17 0.0309
M08 1618.1 8.1 17 0.0168
M39 1621.0 11.0 23 0.0038
M69 1627.4 17.4 23 <0.001
M37 1628.4 18.4 6 <0.001
M09 1628.7 18.6 23 <0.001
M310 1628.7 18.6 27 <0.001
M610 1635.5 25.5 27 <0.001
M010 1635.7 25.7 27 <0.001
M67 1637.1 27.1 6 <0.001
M07 1637.8 27.8 6 <0.001
M34 1648.6 38.6 15 <0.001
M64 1649.3 39.3 15 <0.001
M612 1649.7 39.7 15 <0.001
M012 1649.8 39.7 15 <0.001
M1 1650.1 40.1 14 <0.001
M312 1650.3 40.3 15 <0.001
M04 1651.8 41.8 15 <0.001
M33 1655.2 45.2 4 <0.001
M0 1657.4 47.4 3 <0.001
M63 1657.9 47.9 4 <0.001
M35 1658.0 48.0 21 <0.001
M03 1658.3 48.3 4 <0.001
M011 1658.4 48.4 4 <0.001
M611 1658.4 48.4 4 <0.001
M311 1658.7 48.7 4 <0.001
M65 1659.2 49.2 21 <0.001
M613 1659.7 49.7 21 <0.001
M013 1659.8 49.8 21 <0.001
M2 1659.8 49.8 20 <0.001
M313 1660.3 50.3 21 <0.001
M05 1661.5 51.5 21 <0.001
M36 1661.5 51.5 23 <0.001
M614 1663.3 53.3 23 <0.001
M66 1663.4 53.3 23 <0.001
M014 1663.5 53.5 23 <0.001
M314 1663.8 53.8 23 <0.001
M06 1664.8 54.8 23 <0.001
76 
 
Table A4.3: Model ranking based on AICc for the number of EPY produced by non-local 
males in a given brood. Data included information on the 850 broods that contained EPY. 
Detailed models are described in Table A3.3. 
  
Model AICc dAICc df Weight
M38 1901.7 0.0 18 0.7206
M68 1904.7 3.0 18 0.1581
M08 1906.4 4.7 18 0.0688
M39 1907.8 6.1 24 0.0347
M69 1910.2 8.5 24 0.0102
M09 1911.2 9.5 24 0.0063
M310 1914.9 13.2 28 <0.001
M610 1918.2 16.5 28 <0.001
M010 1918.8 17.1 28 <0.001
M37 1927.5 25.8 7 <0.001
M67 1932.2 30.5 7 <0.001
M07 1932.7 31.0 7 <0.001
M34 1939.9 38.2 16 <0.001
M64 1940.3 38.7 16 <0.001
M612 1940.6 38.9 16 <0.001
M012 1940.7 39.0 16 <0.001
M1 1941.1 39.4 15 <0.001
M312 1941.3 39.6 16 <0.001
M04 1942.7 41.1 16 <0.001
M35 1944.2 42.5 22 <0.001
M65 1945.3 43.6 22 <0.001
M613 1945.6 43.9 22 <0.001
M2 1945.6 43.9 21 <0.001
M013 1945.8 44.1 22 <0.001
M313 1946.3 44.6 22 <0.001
M36 1946.4 44.7 24 <0.001
M05 1947.0 45.4 22 <0.001
M66 1949.3 47.6 24 <0.001
M614 1949.4 47.7 24 <0.001
M014 1949.6 47.9 24 <0.001
M314 1950.1 48.4 24 <0.001
M06 1950.7 49.0 24 <0.001
M33 1957.4 55.8 5 <0.001
M0 1959.1 57.4 4 <0.001
M03 1959.6 58.0 5 <0.001
M63 1959.9 58.2 5 <0.001
M611 1960.3 58.6 5 <0.001
M011 1960.4 58.7 5 <0.001
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